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爱因 斯坦曾 经说过 “ 提出一 个问题 往往比 解决一 个问题 更为重 要”。 在 许多科 
学家 眼里， 科学 难题正 是科学 进步的 阶梯。 1900 年 8 月德国 著名数 学家希 尔伯特 
在巴 黎召开 的国际 数学家 大会上 提出了  23 个数学 难题。 在 过去的 100 多年里 ，希 
尔 伯特的 23 个问题 激发了 众多数 学家的 热情， 引导 了数学 研究的 方向， 对 数学发 
展产 生的影 响难以 估量。 

其后， 许 多自然 科学领 域的科 学家们 陆续提 出了各 自学科 的科学 难题。 2000 
年初， 美国克 雷数学 研究所 选定了  7 个 “ 千禧年 大奖问 题”， 并设立 基金， 推动解 
决 这几个 对数学 发展具 有重大 意义的 难题。 几 年前， 中 国科学 院编辑 出版了 《21 
世纪 100 个交叉 科学难 题》， 在宇宙 起源、 物质 结构、 生命起 源和智 力起源 四大探 
索 方向上 提出和 整理了  100 个科学 难题， 吸 引了不 少人的 关注。 

科学 发展的 动力来 自两个 方面， 一 是社会 发展的 需求， 另 一个就 是人类 探索未 
知 世界的 激情。 随着一 个又一 个科学 难题的 解决， 科学技 术不断 登上新 的台阶 ，推 
动 着人类 社会的 发展。 与此 同时， 新 的科学 难题也 如沐雨 春笋， 不断 从新的 土壤破 
土 而出。 一个公 认的科 学难题 本身就 是科学 研究的 结果， 同时 也是开 启新未 知大门 
的 密码。 

《国 家中长 期科学 和技术 发展规 划纲要 （2006 〜 2020 年）》 提出 建设创 新型国 
家 的战略 目标， 加 强基础 研究， 鼓励原 始创新 是必由 之路。 为 了引导 科学家 们从源 
头上解 决科学 问题， 激励青 年才俊 立志基 础科学 研究， 教 育部、 科学技 术部、 中国 
科学院 和国家 自然科 学基金 委员会 决定联 合开展 “10000 个科学 难题” 征集 活动， 
系统 归纳、 整理 和汇集 目前尚 未解决 的科学 难题。 根 据活动 的总体 安排， 首 先在数 
学、 物理学和化学^^个学科试行， 并根据 试行的 情况和 积累的 经验， 陆续启 动天文 
学、 地球 科学、 生 物学、 农学、 医学 和信息 科学等 学科领 域的难 题征集 活动。 

征集活 动成立 了领导 小组、 领导 小组办 公室， 以及 由国内 著名专 家组成 的专家 
指导委 员会和 编辑委 员会。 领 导小组 办公室 公开面 向高等 学校、 科研 院所、 学术机 
构 以及全 社会征 集科学 难题； 编辑 委员会 讨论、 提出和 组织撰 写骨干 问题， 并对征 
集到 的科学 问题进 行严格 遴选； 领导小 组和专 家指导 委员会 最后进 行审核 并出版 
《10000 个科学 难题》 系列 丛书。 这些难 题汇集 了科学 家们的 知识和 智慧， 凝聚了 
参与 编写的 科技工 作者的 心血， 也体 现了他 们的学 术风尚 和科学 责任。 


《10000 个科学 难题》 序 


开展 “10000 个科学 难题” 征集 活动是 一次大 规模的 科学问 题梳理 工作， 把尚 
未解决 的科学 难题分 学科整 理汇集 起来， 呈现 在人们 面前， 有 利于加 强对基 础科学 
研究的 引导， 有利于 激发我 国科技 人员， 特别 是广大 博士、 硕 士研究 生探索 未知、 
摘 取科学 明珠的 激情， 而 这正是 我国目 前基础 科学研 究所需 要的。 此外， 深 人浅出 
地 宣传这 些科学 难题的 由来和 已有过 的解决 尝试， 也是 一种科 学普及 活动， 有利于 
引 导我国 青少年 从小树 立献身 科学、 做出重 大科学 贡献的 理想。 

分学 科大规 模开展 “10000 个科学 难题” 征 集活动 在我国 还是第 一次， 难免存 
在 疏漏和 不足， 希望 广大科 技工作 者和社 会各界 继续支 持这项 工作， 更希望 我国专 
家 学者， 特别 是青年 科研人 员持之 以恒地 解决这 些科学 难题， 开 启未知 的大门 ，将 
这些 科学明 珠摘取 到我国 科学家 手中。 

2008 年 12 月 


曾有 人说农 学没有 什么基 础科学 问题， 农 学服务 的对象 是农业 生产， 所 需要的 
只 是应用 科学， 最多 也只需 要技术 科学。 我们希 望有这 种观点 的人先 看一下 本书目 
录， 他就 会惊讶 地感到 农学也 有这么 多的基 础科学 问题， 而且是 难题。 要是 他有兴 
趣再 阅读几 篇本书 中写的 难题， 他 就会和 我们站 在一起 希望国 家和有 关部门 能给予 
农 业科研 和教育 更多的 支持。 本书 几乎包 括了和 农学有 关的所 有一级 学科， 共分成 
7 个编 写组： 农学， 植保和 资环， 园艺、 食品 和农业 工程， 林学， 水 产学， 畜牧学 
和兽 医学。 每 组都由 1 名院士 作为负 责人。 

第 1 组 农学。 下设 4 个 小组： 栽培 与作物 生理、 耕作 与农业 生态、 遗 传与育 
种、 种子 科学， 由戴景 瑞院士 负责。 

第 2 组 植保和 资环。 下设 7 个 小组： 土壤及 土壤微 生物、 农业 资源与 环境、 
植物营 养学、 农 药学、 植物病 理学、 农业昆 虫学、 农业气 象学， 由傅廷 栋院士 
负责。 

第 3 组 园艺、 食品 和农业 工程。 下设 10 个 小组： 遗传 育种、 栽 培生态 、种 
苗 繁育、 采收 贮藏、 食品 化学、 食品 加工、 食品 营养、 农业 机械、 农田 水利、 农业 
信息， 由官春 云院士 负责。 

第 4 组 林学。 下设 7 个 小组： 基础 森林生 物学、 森林 培育、 林 木遗传 育种、 
森林 生态、 水土 保持与 荒漠化 防治、 木材 科学、 园林 植物， 由尹伟 伦院士 负责。 

第 5 组 水 产学。 下设 7 个 小组： 资源与 环境、 遗传 育种、 水产 养殖、 水生动 
物 营养与 饲料、 水产 病害、 捕捞、 水 产加工 与食品 安全， 由唐启 升院士 负责。 

第 6 组 畜 牧学。 下设 5 个 小组： 遗传 育种、 繁殖、 营养 饲料、 草学、 生态与 
环境， 由吴常 信院士 负责。 

第 7 组 兽 医学。 下设 5 个 小组： 基础兽 医学、 临床兽 医学、 预防 兽医学 、中 
兽 医学、 实验动 物学， 由刘秀 梵院士 负责。 

2010 年 1 月 12 日在北 京召开 了农业 科学、 医学和 信息科 学三卷 “ 难题” 的征 
集 和编写 的启动 大会。 农业 科学卷 由中国 农业大 学为立 项牵头 单位， 参加的 有华中 
农业 大学、 湖 南农业 大学、 北 京林业 大学、 扬州 大学和 中国水 产科学 研究院 黄海水 
产研 究所共 6 个 单位， 成立了 包括有 关领导 和管理 人员在 内的编 委会， 经 过初审 
(2010 年 3 月 2 日， 北 京）、 二审 （2010 年 4 月 28 日， 扬州） 和终审 （2010 年 10 
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月 10 日， 青 岛）， 最后 确定本 卷收录 320 个 难题。 

在编审 过程， 对 有些农 业领域 中的不 同学科 共有的 问题， 如林和 草都有 碳源和 
碳汇 问题， 植物 和动物 都有杂 种优势 问题， 尽 管机理 相同， 但各有 特点， 所 以还是 
分为两 个难题 来写。 有些 共同的 问题在 不同卷 中也会 出现， 如一 些人畜 共患病 ，在 
医学 卷和农 学卷的 兽医科 学难题 中都会 出现， 但 研究的 侧重点 不同， 所以也 都分别 
保留。 

本 书的编 撰和出 版要感 谢联合 发起本 次难题 征集活 动的教 育部、 科学技 术部、 
中国科 学院和 国家自 然科学 基金委 的有关 领导， 正是他 们远见 卓识的 决定， 为推动 
我 国科技 事业的 发展， 建设 创新型 国家和 培养人 才做了 一件大 好事； 要感 谢“难 
题” 征集活 动领导 小组和 办公室 的全体 人员， 他们为 “ 难题” 的 征集、 撰写 和出版 
做 了大量 艰巨而 细致的 工作， 保证了 任务的 完成； 要感 谢主编 和副主 编单位 的有关 
部门 和工作 人员， 他们出 色的组 织协调 使全书 的编写 工作得 以顺利 推进； 要 感谢编 
委 会和全 体撰稿 人员， 他 们中多 数是在 本学科 领域中 卓有成 就的、 年 富力强 的中青 
年 学者， 是完 成本书 的中坚 力量； 要感 谢出版 部门的 编辑、 设计、 校 对和印 刷的各 
方面 的工作 人员， 他 们是最 后把关 本书质 量的守 门人。 

尽 管我们 也不知 道本书 是否有 再版的 机会， 但如 果读者 发现其 中的问 题或错 
误， 还是 希望能 提出来 让我们 知道， 至少 可以使 撰写人 有机会 改正。 


农 业科学 编委会 
2011 年 3 月 
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间套作 中的化 感作用 


间套作 中的化 感作用 


Allelopathic  Effects  in  Intercropping 


i. 问 题提出 

间作套 种是指 两种或 两种以 上作物 隔畦、 隔 行或隔 榇有规 则栽种 的种植 制度。 
间作， 两 种作物 共同生 长的时 间长； 套作， 主要 是在一 种作物 生长的 后期， 种上另 
一种 作物， 其 共同生 长的时 间短。 间套 作是我 国传统 农业的 精髓， 由 于具有 增加产 
量、 提高土 地利用 效率、 控制病 虫害和 养分资 源高效 利用的 潜力， 在 现代农 业中也 
具有 重要的 作用。 长期 以来， 有关 间套作 的大量 研究都 集中在 地上部 光热资 源的补 
偿利 用方面 然而， 近 年来的 研究也 表明地 下部种 间根系 相互作 用具有 重要作 
用[21。 随 着地下 部根系 相互作 用研究 的逐步 深人， 间作 套种种 植体系 中的化 感作用 
也 逐渐被 认识， 尽管机 理还不 清楚， 但是 根系分 泌物、 根系分 解产物 以及次 生代谢 
产 物被认 为在其 中发挥 了重要 作用。 因此， 全面解 读间作 优势， 明晰 种间根 系相互 
作用的 机理， 对 于进一 步设计 和利用 间套作 模式增 加作物 产量、 改善作 物品质 、控 
制杂 草和改 善土壤 肥力， 发展 可持续 农业， 有着 重要的 意义。 

奥地利 科学家 Molish 在 1937 年 第一次 提出化 感作用 (allelopathy) 的 概念， 
是指 植物间 （包 括微 生物） 相互作 用的生 物化学 关系。 1974 年， Rice 在他 的经典 
著作 Allelopathy 中 明确定 义化感 为一种 植物通 过向环 境释放 化学物 质而对 另一种 
植物 所产生 的直接 或间接 的伤害 作用。 首 次阐明 化感作 用是通 过向环 境释放 化学物 
质来实 现的。 清 晰的定 义和总 结极大 地推动 了化感 作用的 研究， 在此基 础上， Rice 
在 10 年后 •的再 版中， 化感 作用被 补充定 义为指 植物通 过向环 境释放 
生物化 学物质 而对其 他植物 （含微 生物） 产生的 直接或 间接的 促进或 抑制作 用®。 

化感 作用在 自然界 中广泛 存在， 在农 田生态 系统， 特别是 间作套 种和农 林复合 
系统中 化感作 用也经 常被观 察到。 化感作 用与种 间资源 竞争作 用最主 要的区 别是种 
间竞 争可以 通过补 充充足 的养分 资源而 减轻或 消失， 而化 感作用 不能。 植物 化感物 
质 （allelochemical) 的释放 主要通 过根系 分泌物 实现。 2003 年 Bais 等通过 对美国 
西北部 人侵物 种黑斑 矢车菊 ( Centaurea  maculosa) 的人 侵机理 研究， 支持 了化感 
物质 是人侵 生物与 本地种 相互作 用并最 终获得 胜利的 “秘密 武器假 说”。 他 们提出 
人侵种 通过根 分泌物 中反式 儿茶酸 [(一 ） -catechin] 对本 地种如 拟南芥 ( Arabi- 
dopsis  thaliana) 等根 系产生 影响， 诱 发根系 整个基 因组的 变化最 终导致 根系的 
死亡 W 。 
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间套 作体系 中的化 感作用 研究， 主要以 不同模 式的间 套作体 系为研 究对象 ，结 
合化 感作用 的研究 方法及 间套作 的研究 手段， 研 究一种 作物通 过的根 系分泌 物或者 
其代谢 产物直 接或者 间接地 对另一 种作物 生长和 发育， 以及存 活等的 影响， 进一步 
阐明间 作 作物种 间根系 相互 作用的 实质。 

2.  种间 根际效 应与化 感作用 

对 间套作 体系地 下部种 间根系 相互作 用的研 究中， 种间根 际效应 与化感 作用常 
常难以 区分。 玉米 / 花生 间作体 系中， 玉 米根系 分泌的 植物高 铁载体 被认为 是改善 
花 生铁营 养的主 要原因 由于 土壤中 的铁主 要是以 Fe  (ffl) 形式 存在， 移动性 
差， 对双子 叶植物 的有效 性差。 而近年 来研究 证明， 禾 本科植 物能够 分泌一 种称为 
植物高 铁载体 （phytosiderophore) 的铁 蛋白， 螯合三 价铁， 增加铁 在土壤 中的移 
动性， 从 而增强 了对双 子叶植 物的有 效性。 植物 铁载体 螯合的 铁能够 被禾本 科植物 
根 系吸收 利用， 而是否 能够被 双子叶 植物吸 收利用 还有待 进一步 证明。 此外， 土壤 
中 大部分 磷以对 植物有 效性较 低的难 溶性无 机化合 物形式 存在， 只有 少量的 可溶性 
磷 能够被 植物直 接吸收 利用。 在 长期进 化中， 有 些植物 形成了 适应土 壤低有 效磷的 
机制， 通 过分泌 质子， 低分 子质量 有机酸 和酸性 磷酸酶 等机制 增加了 对这部 分磷的 
利用， 称之为 磷获取 能力强 植物。 将 磷获取 能力强 和弱的 植物间 作后， 活化 土壤中 
难溶 性磷可 以促进 间作体 系对磷 的吸收 M 。 这些都 属于典 型的种 间根际 效应。 

种 间化感 作用区 别于根 际效应 主要表 现为主 要的生 物活性 物质分 泌到环 境中， 
并 直接作 用于另 一植物 而产生 影响。 对于 关键化 感物质 的分析 和功能 确定成 为区别 
两种 效应的 关键。 然而， 自然界 或者农 田生态 系统中 的根系 互作是 一个复 杂的过 
程， 并非 某一种 作用可 以完全 解释， 同时 引发和 影响化 感作用 的机制 仍然没 有得到 
清晰的 解释， 从而 使得通 过化感 作用解 读根系 相互作 用依旧 是一个 艰巨而 复杂的 
过程。 

3.  根分泌 物与化 感作用 

根分 泌物是 植物根 系与环 境和其 他植物 根系进 行交流 的主要 媒介， 承担 着多种 
重要 作用。 Falik 在 2005 年 的研究 指出， 植物根 系可以 利用根 系分泌 物来识 别邻近 
的障 碍物， 并进行 规避， 即抑 制自身 根系的 生长。 当使 用高锰 酸钾将 根系分 泌物氧 
化后， 根 系的规 避活动 消失， 说 明根系 分泌物 在根系 生长及 分布方 面起着 重要作 
用$。 同时， 根系 分泌物 作为一 种信号 物质可 能在种 间根系 识别过 程中起 关键作 
用。 种间 根系识 别与躲 避系统 最初在 Ambrosia  dumosa  Larrea  tridentata 这两 
种 植物根 系相互 作用中 发现， 并且 这种根 系识别 与躲避 是在两 种植物 根系未 接触的 
情 况下发 生的， 这为植 物根系 分泌的 化感 物质作 为信号 物质影 响根 系识别 提供了 
证据 M 。 
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根分泌 物作为 植物根 系向环 境释放 生物化 学物质 的主要 途径， 是 化感物 质存在 
的 主体。 酚 类物质 是根分 泌物中 已广泛 研究并 达成共 识的一 类化感 物质， 属 于低分 
子质 量的化 合物， 广 泛存在 于高等 植物所 有组织 之中， 对植物 生长发 育具有 重要的 
意义。 目 前被广 泛研究 的酚类 物质主 要包括 苯酚、 安息香 酸和苯 乙烯酸 衍生物 、香 
豆素、 黄酮、 异 黄酮、 单 宁酸、 对 羟基苯 甲酸、 香 草酸、 香 豆酸、 丁 香酸、 阿魏酸 
等， 且发现 不同浓 度的酚 类物质 可以抑 制种子 萌发和 豆科作 物苗期 生长。 酚 酸类、 
苯并噁 嗪酮 类和脂 肪酸类 为小麦 中的主 要化感 物质， 而 小麦根 系分泌 物中主 要的酚 
酸类物 质为对 羟基苯 甲酸、 香 草酸、 香 豆酸、 丁 香酸、 阿 魏酸。 此外 蚕豆分 泌的黄 
酮、 黄酮醇 可作为 信号物 质诱导 根瘤菌 结瘤， 而 在众多 酚类物 质中最 为重要 的即为 
黄酮类 物质， 它 是豆科 -根瘤 菌互作 的信号 成分， 且异 黄酮只 在一些 豆科植 物中存 
在。 苯 并暖嗪 酮类化 合物是 禾本科 在受到 伤害或 者侵染 的时候 分泌的 一类植 物性毒 
素， 目前 主要在 小麦、 玉米 和黑麦 中发现 M。 

存在于 根系分 泌物中 的化学 活性物 质种类 繁多， 且 不同作 物分泌 的根系 分泌物 
的种 类的含 量均不 相同， 作物 的化感 作用往 往不是 一种化 感物质 的单一 作用， 而是 
多种化 感物质 的协同 作用的 结果。 利用 现代分 析化学 手段， 对 作物根 系分泌 物中的 
化感物 质进行 分析、 鉴定及 化感物 质有效 性的生 物测定 工作对 揭示种 间根系 化感相 
互的 机理具 有重要 且不可 替代的 作用。 目 前研究 一种作 物单一 种类的 化感物 质对另 
外 一种作 物生长 的影响 还未能 提供最 直接的 证据。 证明 化感物 质在环 境中依 旧保持 
生物活 性并发 生实际 作用， 必 须将化 感作用 与种间 竞争、 种间 促进作 用机理 有机地 
结合 起来， 为间作 优势机 理提供 一个清 晰的理 论框架 [1°'11]。 在 可持续 农业生 产中， 
充 分利用 间套作 及作物 的化感 作用， 并探索 配套的 农业生 产栽培 措施， 使不 同作物 
生长 组合发 挥间作 优势， 减少 农药、 化肥的 投人， 进 一步提 高农田 生态系 统生产 
力， 将 是一个 具有挑 战性的 工作。 
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Structure  of  Tilled  Soil  Layer 


在人 类长期 耕作、 栽 培和施 肥等措 施的作 用下， 土壤 耕作层 中不同 大小、 形状 
的 固体颗 粒和孔 隙形成 了一定 的空间 排列， 即土 壤耕层 结构。 也 有学者 认为， 土壤 
耕层 结构不 仅指耕 作层中 固体和 孔隙的 大小、 形状 和空间 分布， 而且 包含孔 隙的连 
续性、 保 持和传 输物质 （液 体、 无机 物和有 机物） 的 能力， 以 及支撑 作物根 系生长 
发育 的能力 m。 土壤 耕层结 构决定 了耕作 层的孔 隙度、 大 小孔隙 分布及 比例， 从而 
调节水 分和养 分在土 壤中的 保持和 传输、 土 壤热量 和通气 状况、 微生 物活性 和有机 
质 转化， 并进 一步影 响农田 C02 固定和 作物生 长发育 [2’3]。 

尽管人 们早就 认识到 了耕 层结构 对土壤 质量的 决定性 作用， 至今 仍然缺 乏能够 
准确、 定量描 述耕层 结构及 其动态 的综合 指标。 土 壤容重 （及 相关 的孔隙 度等） 是 
最常 用的反 映土壤 耕层结 构状况 的参数 M ， 而土 壤紧实 度则用 来表示 土壤的 压实程 
度~。 遗憾 的是， 在黏 聚性较 强的土 壤上， 单靠 容重和 紧实度 变化难 以准确 反映土 
壤 的压实 过程。 一些学 者认为 含水量 和通气 状况是 土壤耕 层物理 结构的 较好指 
标[6]。 最近， 有人 提出利 用土壤 水分特 征曲线 来定量 描述土 壤结构 [7’8]。 

什 么是良 好的土 壤耕层 结构？ 从农 学的角 度看， 良 好的土 壤耕层 结构能 够有效 
地调节 土壤水 肥气热 状况， 缓冲不 良环境 条件对 土壤的 影响， 从 而为作 物高产 、稳 
产创造 条件。 从 土壤学 的角度 分析， 耕层 结构优 良的土 壤往往 具有有 机质含 量高、 
团粒结 构明显 和大小 孔隙比 例适宜 等特点 [9]。 其中， 土壤团 聚体的 数量、 大 小分布 
及 其稳定 性是衡 量耕层 结构及 其功能 的重要 指标。 团聚 体是土 壤矿质 颗粒、 有机质 
和离子 在各种 物理、 化学和 生物过 程共同 作用下 形成的 [2-。 大 量研究 表明， 土壤物 
理 和化学 过程主 导着微 团聚体 的形成 过程， 而 土壤生 物过程 （蚯蚓 活动、 真 菌和植 
物根系 生长） 在很大 程度上 影响着 大团聚 体的形 成和稳 定性。 

土壤耕 层结构 是一定 土壤、 气候 和种植 制度的 产物， 因此 具有显 著的时 空变异 
特征。 例如， 尽 管都是 玉米主 产区， 华 北地区 的潮土 与东北 地区的 黑土在 耕层厚 
度、 团聚体 分布及 含量、 保水透 水性能 方面存 在很大 差别； 翻 耕后土 壤耕层 由疏松 
逐 渐变为 紧实； 田间条 件下， 干湿 交替和 冻融交 替等过 程对土 壤耕层 结构有 很大的 
影响。 另外， 作物 不同生 育时期 对耕层 结构的 要求也 不同。 如 何根据 气候、 土壤和 
水分 条件， 定量确 定作物 在一定 生育阶 段的最 佳耕层 结构， 为 作物生 长发育 提供良 
好 的土壤 环境， 是 学术界 仍然没 有解决 的科学 难题。 

如 何利用 农业技 术定向 培育土 壤耕层 结构？ 人类主 要通过 作物种 植方式 （轮作 


和 间套作 等）、 土 壤耕作 和水肥 管理等 措施来 调控土 壤耕层 结构。 近来 的研究 表明， 
传统的 翻耕只 是在短 期内改 善土壤 -空气 -水分 关系， 给 作物生 长提供 了比较 有利的 
耕层 结构。 但 长期翻 耕不仅 产生犁 地层、 导 致水分 损失， 而且破 坏了土 壤结构 、促 
进了 有机质 分解， 从而形 成了不 良的土 壤耕层 结构， 加重了 土壤侵 蚀风险 M。 与此 
相反， 保 护性耕 作技术 （覆盖 作物、 少 耕和免 耕等） 由 于创造 了良好 的水热 条件、 
减少了 对土壤 的机械 扰动、 增加了 有机质 积累、 促进 了土壤 中稳定 性团聚 体的形 
成[1°]， 近五十 年来在 世界各 地得到 了很大 发展， 在美 洲有些 国家的 推广面 积达到 
了  50% 以上。 在 我国， 保护 性耕作 技术近 来受到 了广泛 关注， 如何 因地制 宜地建 
立 与保护 性耕作 技术相 适应的 作物轮 作和有 机肥施 用施用 制度， 是改 善土壤 耕层结 
构、 促 进作物 高产和 资源高 效利用 的必然 选择。 
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作物复 合群落 的互补 与竞争 

Facilitation  and  Competition  of  Intercropping  Community 

作物复 合群落 是指采 用作物 混作、 间作、 套作等 多作多 熟种植 方式， 在 同一块 
农田 上同时 生长两 种或两 种以上 作物构 成的人 工复合 群体。 国 内外学 者将复 合种植 
的 原因归 结为： 提高 产量， 更好 地利用 土地、 劳力、 时间 、水、 营养 等有效 资源， 
减 少病虫 草害， 发挥其 社会经 济和其 他优势 （如稳 定性、 增收、 人类营 养需要 、生 
物多 样性) [1’2]。 复合种 植是世 界农作 制的重 要内容 与突出 特色， 尤其 在亚洲 、非 
洲、 拉 丁美洲 等人多 地少缺 粮的发 展中国 家分布 应用， 国 际上采 用土地 当量比 
(LER) 或总相 对产量 （RYT) 来衡 量间混 套作的 土地利 用效益 [3]。 作为 复合群 
体， 其 组分间 必然存 在竞争 与互补 关系。 若互 补大于 竞争则 群体总 生产力 上升； 若 
竞 争大于 互补则 群体总 生产力 下降， 于是 作物学 家希望 建立一 种以作 物间正 相互作 
用即 互补为 基础的 生态学 理论， 而 当前绝 大部分 生态学 理论均 是建立 在生物 间负相 
互作用 即竞争 基础上 的[1]。 实 际上作 物复合 群落中 种间的 竞争与 互补是 并存的 、变 
化的、 有 时还是 可以转 化的， 因此， 如何 在明确 作物复 合群落 竞争与 互补机 制的基 
础上， 建立 作物间 正负相 互作用 为一体 的生态 学理论 就成为 人工调 控复合 群体结 
构、 种群 动态， 最终提 高总生 产力急 需解决 的科学 难题。 

作物复 合群落 是人工 模拟自 然复合 群落而 精妙设 计的， 作物复 合群落 一般由 2 
或 3 种作物 组成， 且只有 LER 大于 1 时 才选择 采用复 合种植 模式， 在理论 上研究 
物 种丰富 度与生 产力的 关系没 有实际 意义， 自 然群落 研究中 提出的 “ 单峰模 型”、 
“选择 概率效 应”和 “冗 余种” 假 说等植 物多样 性与生 产力之 间的关 系在作 物复合 
群 落研究 中甚少 涉及。 国内学 者重点 研究叶 面积系 数与生 产力的 关系， 刘巽浩 
(1988) 提出叶 -日积 理论， 即在作 物正常 密度和 生长情 况下， 叶面 积系数 （LAI) 
(尤其 是照光 叶面积 系数） 和生 长日数 之积与 生物量 成正比 “边行 优势” 学说认 
为作 物复合 群体生 产力高 主要是 由于边 行增多 且获取 较多资 源而获 得的。 但 自然群 
落 研究中 提出的 “多样 性-稳 定性” 假说， 对作 物复合 群落抗 灾变稳 产保收 具有理 
论指导 价值， 尽管 也有学 者认为 该假说 几乎没 有或根 本没有 根据。 

围绕 作物复 合群落 产量形 成过程 的研究 认为： 套作作 物在田 间交替 生长， 种间 
竞争比 种间混 作相对 要弱， 比 相应单 作能更 充分捕 获和有 效利用 资源， 但套 作系统 
的资源 转化效 率一般 介于参 与套作 的作物 之间， 因此套 作系统 的生产 力主要 取决于 
资 源的利 用量和 同化物 的分配 模式。 间作 作物组 分对资 源的需 求高峰 往往在 同一时 
间竞争 激烈， 对资源 捕获量 由于田 间总密 度的增 加和几 何结构 的立体 性要高 于相应 
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的 单作， 在资源 转化为 干物质 的效率 方面要 高于任 何相应 的单作 作物。 从物 质分配 
角 度看， 间作中 的矮秆 作物如 果不耐 阴则收 获指数 HI 下降， 如果 耐阴则 可能提 
高〜 。 Vandermeer 依据作 物复合 群落对 环境产 生的正 负效应 提出了 竞争生 产原理 
(competitive  production  principle) 和促 进生 产原理 (facilitative  production  princi- 
ple)W 。 

作 物复合 群体中 存在多 种互补 作用。 资源互 补假说 和生态 位互补 假说认 为：在 
多 样性丰 富的群 落内， 如果 不同的 种利用 不同的 资源， 这就 存在资 源利用 的互补 
性。 更 高物种 丰富度 的系统 能更有 效地利 用各种 资源， 有更 高的生 产力。 例如 ，不 
同冠层 的两种 作物间 套时， 对光的 截取量 增大而 且光分 布比较 均匀， 间套作 强大的 
功 能期较 长的根 系系统 可以有 效利用 营养， 偏态 分布的 根系、 边际的 温湿映 射效应 
有 利于边 行优势 发挥， 间 套作在 水分生 产效率 （WUE) 上具有 明显的 优势， 复合 
群落 可以创 造一种 利于提 高蒸腾 效率的 微生态 环境， 改 变叶- 气水汽 梯度， 边 界层、 
气孔 和叶内 的扩散 阻力。 国内学 者认为 间混作 的互补 机制主 要有： 高 矮作物 相间种 
植増 加纳密 能力从 而增加 叶面积 系数； 复 合群体 几何结 构的立 体化增 加高位 作物下 
部植 株受光 率进而 增加群 体照光 叶面积 系数； 不 同作物 生物学 性状的 异质互 补实现 
生态位 的分离 [7]。 套作除 上述的 空间互 补外， 主要 是以时 间互补 为主， 所以 后作需 
要选择 竞争力 较强的 作物和 品种。 Loomis 等认 为由于 作物的 不可移 动性， 利用不 
同空 间和不 同资源 （生 态位 分异） 的机 会相对 受限， 生 态位分 异形成 的互补 只是在 
不同时 间或不 同土壤 上适用 m 。 

作物 复合群 体中竞 争十分 激烈。 竞争排 斥原理 认为， 生态 位相互 重叠的 种间竞 
争异常 激烈， 以致它 们不能 继续共 存于一 个群落 之内， 这一假 说被用 作作物 混作的 
理论 基础。 其实 这一原 理并不 完全适 合作物 的种内 和种间 竞争， 因为 单作群 体植株 
的生态 位完全 相同， 但可 以根据 Alee 效应人 工调整 密度促 进群体 生产。 作 物间竞 
争主要 表现为 资源性 竞争， 也就是 对光、 热 、水、 肥 等生活 要素的 竞争， 当 然这些 
竞争也 引起次 级连锁 竞争， 如冠层 对光的 竞争引 起根对 水肥的 竞争， 低位作 物往往 
生 育受到 抑制， 但由 于人工 对作物 搭配的 选择以 及对小 生境的 调控从 而一般 不会存 
在生死 之争， 除 非处理 不当。 消除 竞争原 理就是 要选择 不同类 型的作 物处于 不同的 
小生境 内或 人为提 供不同 的小 生境， 以扩大 作物复 合群落 中的互 补减少 竞争。 

作物复 合群落 中的竞 争和互 补与环 境密切 相关。 近 年来生 态学研 究中热 议的胁 
迫梯 度假说 (stress  gradient  hypothesis) 认为， 当环境 条件较 好时， 物种 间的负 
相互 作用占 据主导 地位； 当在 恶劣的 环境条 件下， 正相互 作用的 重要性 上升， 并且 
其 作用强 度随环 境条件 的恶劣 程度而 增加。 间混 套作研 究学者 认为， 作物复 合群落 
中 的竞争 与互补 既取决 于不同 作物的 生物学 特性， 又取 决于作 物需求 的资源 供应， 
如 果作物 搭配协 调则互 补大于 竞争， 否 则则竞 争大于 互补， 在 周围资 源充足 时常以 
互补 为主， 而资源 不足时 常以竞 争为主 [9]。 间混 作与单 作比较 而言， 土 地越肥 、单 
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产 越高、 种间竞 争越趋 激化、 间混 作面积 剧减， 当然 另一原 因是间 混作不 便于机 
械化。 

间混 套作的 作物比 单一种 植的作 物较少 受到病 虫害的 危害， 其主要 机制： 一是 
间混 套作复 合群体 改变了 作物单 作时的 微生境 状况， 对 生态可 塑性较 小的病 虫害的 
发 生发展 具有间 接抑制 效应。 二是间 混套作 条件下 病虫的 寄主资 源密集 度下降 ，降 
低了 它的生 存能力 和免疫 能力， 称为 “资 源密集 假说” （resource  concentration  hy¬ 
pothesis)。  三是多 熟种植 中作物 多样性 增加， 病虫害 的天敌 增多， 病 虫害的 危害减 
轻。 但也有 相反的 证据表 明复合 种植则 加剧病 虫害的 危害。 

20 世纪 30 年代 以来， 关于 作物之 间生物 化学相 互关系 (allelopathy) 的研究 
表明， 作物 在其生 育期间 地上、 地 下部分 经常不 断地向 周围环 境中分 泌气态 或液态 
的代谢 产物， 对周围 的生物 产生有 利或不 利的影 响或互 不影响 [1°]。 揭示了 作物复 
合群 落竞争 与互补 的又一 机制。 

作 物复合 群落对 资源的 利用、 转化、 分配 比单作 要复杂 得多， 要 协调优 势作物 
与劣 势作物 对资源 捕获、 转化 利用和 干物质 分配达 到最优 状态， 同时 建立独 立单作 
的最优 模式， 没有大 量的实 验验证 难以阐 明 其生产 力形成 机制。 

作 物复合 群落竞 争和互 补机制 存在多 样性。 除前面 提到的 各种假 说外， 还有抗 
灾变 假说、 功能群 假说、 生境 异质性 理论、 竞争结 构改变 假说、 最高 生产力 阶段干 
扰竞争 下降假 说等， 研究 的时空 尺度、 对象 不同， 往 往得出 不同的 结果。 

科 学合理 的方法 论是作 物复合 群落竞 争和互 补研究 的又一 困难。 生态学 理论的 
准确、 清 晰表达 大多依 赖于某 些形式 的数学 符号、 公 式或者 模型， 而 在通过 数学或 
者建 模精确 化特定 生态现 象时， 省 略某些 细节是 常用的 方法。 复合群 落中是 竞争还 
是 互补， 取 决于包 括作物 本身在 内的大 量环境 因子， 量 化难度 极大， 忽略生 物学机 
制的统 计学机 制又难 以揭示 本质。 作物复 合群落 竞争和 互补不 同于自 然复合 群落， 
要以持 续提高 复合群 体总生 产力为 目标， 自然 环境- 作物- 人工环 境协同 为主线 ，从 
时间、 空间维 度研究 作物复 合群落 的初级 竞争互 补和次 级竞争 互补关 系及其 产生竞 
争 互补的 条件， 建立融 作物间 正负相 互作用 为一体 的理论 框架。 
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农 田生物 多样性 的结构 与功能 


The  Structure  and  Function  of  Biodiversity  in  Farmland 


近几十 年来， 由于受 到人口 增长、 粮食 短缺和 经济发 展等的 驱使， 过分 关注农 
产 品产量 以及片 面追求 农业经 济效益 成为农 业发展 的主导 目标， 使得 现代农 业生产 
日趋单 一化、 规 模化、 集约化 和人工 化[1]。 在 当今石 油农业 生产过 程中， 通 常是单 
一化大 面积种 植一些 专化性 品种或 种类的 作物， 人为地 排除其 他作物 （植 物） 的竞 
争以提 高目标 作物的 产量， 其 结果导 致了农 田生态 系统中 生物多 样性的 下降、 作物 
品 种趋于 单调、 生物 群落结 构趋于 简化、 许多优 良的地 方品种 被淘汰 而逐渐 消失。 
与 自然生 态系统 相比， 农田生 物群落 的物种 类型及 其密度 （包 括许多 重要的 害虫天 
敌） 大大 减少， 农 田生物 多样性 降低。 同时， 农用化 学药品 的大量 投人， 特 别是化 
学农药 的过量 使用， 杀 死了许 多非标 靶的天 敌生物 （如 青蛙、 蜘蛛 等）， 农 田生态 
系统中 原有的 食物链 （网） 发 生断裂 并显得 “ 支离破 碎”， 因 而弱化 或取代 了自然 
条件 下对有 害生物 （病 、虫、 草等） 的生态 控制功 能[1’23。 由 于化学 农药的 常年使 
用， 农作物 病虫草 害的抗 药性也 在不断 上升， 一 些新的 或偶发 性的病 虫害继 续猖獗 
或 频发。 现 代石油 农业陷 人了一 场与农 作物的 有害生 物之间 “永远 打不完 且打不 
赢” 的战 争之中 （图 1)。 在 这种背 景下， 只有尊 重自然 规律和 生态学 规律， 重建 
与 优化农 田生态 系统的 结构与 功能， 恢复、 保护及 有效利 用农田 的生物 多样性 ，才 
能逐 步走出 当前的 困境， 进而达 到事半 功倍的 效果。 

在农 田中， 生物 多样性 利用主 要从遗 传基因 多样性 和物种 多样性 两个层 次上展 
开。 近些 年来， 许多 研究者 分别从 这两个 层次对 农田生 物多样 性的利 用进行 了积极 
而有益 的科研 与实践 探索。 

在遗 传多样 性利用 方面， 通常 是利用 同一类 作物具 有不同 遗传特 性差异 的品种 
进行 轮栽、 间栽 或混栽 等适当 的时空 配置， 来控制 农作物 某些病 虫草害 的发生 。近 
十多 年来， 我 国在利 用遗传 多样性 持续控 制水稻 病虫害 等方面 取得了 突破性 进展， 
并已 有很多 成功的 案例。 例如， 在时 间上通 过不同 水稻抗 病虫品 种的轮 换种植 ，即 
当 一个品 种的抗 性丧失 之后， 利用携 带不同 抗性基 因的新 抗病虫 品种 替换旧 品种， 
从而达 到控制 某些病 虫害的 目的； 或者在 空间上 通过水 稻不同 抗病虫 品种的 种植布 
局， 即在同 一地区 合理布 局多个 品种， 增加 农田中 作物抗 病虫基 因的多 样性， 减小 
病 原菌和 害虫的 选择性 压力， 进 而降低 水稻有 害生物 流行的 可能； 或 者将携 带不同 
抗病虫 基因的 水稻多 系品种 和多品 种进行 混栽， 通过遗 传多样 性的抗 性差异 及其密 
度稀释 效应、 物 理阻隔 效应、 养 分互补 效应、 化感效 应和小 气候效 应等， 对 水稻病 
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生物的 生境遭 受破坏 和干扰 

生物 多样性 （包括 遗传多 样性、 物种 多样性 和生态 系统多 样性） 下降 

农田生 态系统 的结构 单调， 功 能脆弱 及低下 

环境 安全、 生物 安全、 生态安 全与食 物安全 问题交 织出现 


图 1 现 代石油 农业背 景下农 田生态 系统的 结构与 功能失 调问题 

在 物种多 样性利 用方面 ，中 国 传统农 业中已 有许多 优良的 且沿袭 至今的 多样性 
利用模 式™。 例如， 利用不 同作物 之间在 光照、 温度、 养分、 水分、 抗病、 抗虫和 
抗草等 方面的 差异， 通 过作物 之间合 理的品 种匹配 以及时 空种植 结构的 优化， 即通 
过 间作、 混作、 套作、 轮作 和邻作 等多样 性种植 模式， 可以充 分地利 用农田 的空间 
生 态位、 时间生 态位和 资源生 态位， 进而 实现对 地上部 光热资 源以及 地下部 养分与 
水分资 源的互 补利用 [73.、 病虫害 的有效 控制等 多方面 的生态 功能。 在 作物与 动物之 
间 的复合 种养殖 方面， 也有很 多成功 的农田 生物多 样性利 用实践 ~9]， 如 稻田养 
鸭、 稻田 养鱼、 稻田 养虾、 稻田养 鳖等。 另外， 还可以 利用作 物害虫 与昆虫 之间的 
关系、 作物 与土壤 微生物 之间的 关系、 作 物与土 壤动物 之间的 关系， 恢复与 重建农 
田的生 物多样 性群落 结构， 如在农 田中释 放或培 育害虫 的天敌 生物； 或在土 壤中接 
种菌 根菌等 有益微 生物； 或者 在农田 中原位 引人或 养殖土 壤动物 （如 蚯蚓 等）； 或 
在农田 田埂上 种植一 些具有 趋避作 用或诱 集作用 的植物 （ “ 生物篱 色”或 “ 生态斑 
块”） 来防 治有害 生物的 危害， 这 些都是 当前在 农田物 种多样 性利用 方面常 采用的 
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做法 [1°] 。 

尽 管国内 外在农 田生物 多样性 利用方 面开展 了大量 的科学 研究与 相关的 生产实 
践 探索， 但目 前具有 明显效 果且能 完全替 代农药 和化肥 使用的 农田生 物多样 性利用 
模式并 不多。 究其 原因， 其中 尚存在 很多需 要进一 步攻克 的科学 难题。 这些 问题主 
要 包括： ① 现有的 大多数 农田生 物多样 性利用 模式往 往带有 较大的 经验性 和任意 
性， 缺乏严 格的、 科 学的、 合 理的比 例结构 及相应 的技术 参数与 标准， 因此， 较难 
发挥 其最优 的生态 功能。 ② 目前对 许多农 田生物 多样性 的作用 过程及 其内在 的生态 
学机 制与功 能缺乏 深人的 研究和 了解， 因此， 较 难因地 制宜、 因时制 宜地对 农田生 
物多样 性进行 有效的 调控与 利用。 ③ 不同层 次的农 田生物 多样性 （如 遗传多 样性、 
物种多 样性乃 至生态 系统多 样性） 同时 叠加与 整合利 用时， 其 间的交 互作用 过程及 
其生 态学功 能效应 会发生 怎样的 变化？ 如 何对它 们进行 系统且 有效的 时空配 置而发 
挥更 大的整 体叠加 与整合 功能？ 均 是需要 加以研 究的重 要科学 命题。 ④如 何从生 
态、 经济、 社 会效益 的角度 对各种 农田生 物多样 性利用 模式的 生态服 务功能 以及对 
全球变 化的影 响与响 应进行 科学、 客观且 具有可 操作性 的综合 评估， 也是当 前面临 
的一大 难题。 ⑤由 于受到 技术、 资金、 人力、 生产者 受教育 水平、 生产 标准， 以及 
千 家万户 的自主 生产目 标与价 值取向 差异等 多方面 影响， 一些理 论上很 科学、 很合 
理的 农田生 物多样 性利用 模式， 在生产 应用上 则较难 操作与 实施， 区 域之间 和生产 
者之间 很难相 互配合 和统筹 兼顾， 因而存 在着较 大的推 广应用 困难。 对上述 科学问 
题 与生产 实践问 题的研 究和解 决将成 为农田 生物多 样性能 否被成 功推广 应用的 
关键。 
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农 业生态 系统服 务功能 


Identification  of  Ecosystem  Services  in  Agroecosystem 


生态系 统服务 （ecosystem  service) 是 指人类 从生态 系统中 获取的 益处， 是几 
年来国 际生态 经济学 研究领 域的热 点问题 之一， 它 包括： 提供 产品， 如食物 和水； 
调节 功能， 如洪水 调节、 干旱 调节、 土地退 化控制 和疾病 控制； 支持 功能， 如土壤 
形 成和营 养物质 循环； 文化 服务， 如 娱乐、 精神、 宗教和 其他非 物质利 益[1’2]。 近 
年来国 内外学 者围绕 生态系 统服务 功能的 内涵、 类型 划分、 经 济价值 评价、 供给与 
需求 区划、 人 类活动 对生态 系统服 务功能 的胁迫 5 个方面 开展了 大量的 研究。 

2001 〜 2005 年， 联合 国启动 了第一 个对全 球各类 生态系 统进行 综合、 多尺度 
评估的 国际合 作项目 “ 千年生 态系统 评估” （millennium  ecosystem  assessment) , 
来自 95 个 国家的 1360 名学者 参加。 该 项目丰 富了生 态学的 内涵， 明 确提出 了生态 
系统的 状况和 变化与 人类福 祉密切 相关， 将研究 “生 态系统 与人类 福祉” 及 为社会 
经济 的可持 续发展 服务作 为现阶 段生态 学研究 的核心 内容， 以 及引领 21 世 纪生态 
学发 展的新 方向。 研究 得出的 主要结 论是： 全球 60% 的生态 系统服 务已经 退化， 
既 要逆转 生态系 统服务 退化的 趋势， 又要 满足人 类不断 增长的 对生态 系统服 务的需 
求， 就 必须在 政策、 机构和 实践方 面进行 一系列 重大调 整™。 虽然科 学家发 现了生 
态 系统服 务正在 退化， 但是 该项目 未能具 体回答 退化的 速度以 及如何 利用才 是可持 
续的。 制定有 效的政 策急需 对生态 系统服 务价值 进行量 化的货 币评估 m 。 

由于 对生态 系统的 大部分 服务功 能缺乏 深人的 生态学 理解， 致使 能够为 决策提 
供依据 的生态 学信息 非常少 （如管 理生态 系统哪 些关键 组分、 管理的 边界和 范围如 
何 确定、 采 用哪种 管理方 式合适 等）， 这直 接影响 生态系 统服务 功能的 保育和 管理。 
此外， 在 生态系 统服务 评估指 标的选 择往往 具有较 大的主 观性， 未来 需要加 强生态 
系统 功能的 基础研 究以及 指标体 系与评 估方法 的标准 化研究 [5] 。自从 Costanza 等 
1997 年 对全球 生态系 统服务 价值进 行货币 化评估 之后， 生态 系统服 务价值 的货币 
评价方 法越来 越得到 科学界 的青睐 [6] 。 目 前对全 球或区 域生态 系统的 服务价 值的测 
算多数 是基于 “自上 而下”  (top-down) 方法， 缺 乏对具 体生态 系统的 “ 自下而 
上”  (bottom-up) 的详 细方法 M。 目前的 价值评 价方法 主要有 两种： 一种是 基于物 
质基础 的测算 方法， 如 食品、 原 材料、 水文 循环、 养分 循环等 服务功 能可以 基于其 
物 质量， 结 合直接 市场或 间接市 场价格 法可以 计算出 其服务 价值； 一 种是基 于意愿 
调查 的评价 方法， 如 审美、 栖息地 等无法 用物质 量核算 的服务 功能， 采用该 方法可 
以 计算。 然而， 单纯 使用一 种方法 难以计 算一个 生态系 统的全 部服务 功能； 此外， 
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这两种 的方法 论基础 是不一 致的， 两种一 起使用 虽可以 计算全 部服务 价值， 但是其 
科学 性有待 商榷。 因此， 如何研 究制订 一套科 学的价 值测算 方法， 是 目前该 领域研 
究的一 项重要 难题。 

目前 全球约 50% 的可利 用土地 已经被 农业占 据^ ， 农业 集约化 生产对 生态系 
统 服务功 能产生 了许多 不利的 影响， 农业 正在日 益成为 全球生 态系统 的主宰 因子， 
农 业生态 系统的 生态环 境服务 压力正 在不断 扩大， 必须有 相应的 机制、 政策 和技术 
创新， 才 能维护 农业生 态系统 的可持 续性。 新的 政策必 须能够 确保农 业生产 及其生 
态服 务功能 的可持 续性， 这对于 满足人 类需求 以及保 持生态 环境的 整体性 (envi¬ 
ronmental  integrity) 和公 共健康 (public  health) 具有重 要的意 义[9]。 自然 生态系 
统虽 然能够 提供高 水平的 服务， 但是不 能生产 食物； 集 约化农 田虽然 能够生 产食物 
但 是减低 了服务 功能， 恢复 和维护 农业生 态系统 服务功 能是确 保农业 可持续 发展的 
关键 [1°]。 促进 农业可 持续发 展的重 要途径 是充分 利用农 业生态 系统服 务功能 ，减 
少 或替代 外部人 工辅助 功能的 投人。 农业 生态系 统是自 然环境 与社会 经济互 作的系 
统， 农 业生态 系统服 务功能 保护与 可持续 管理一 直是国 际研究 与探讨 的热点 问题， 
如何做 好系统 的科学 评价是 重要的 一步， 学 者们提 出了许 多评价 方法， 但多 数是局 
限于概 念框架 与指标 探讨， 是目 前难以 取得共 识的科 学难题 之一。 需 要基于 试验等 
微 观基础 研究， 明 确不同 尺度、 不同类 型农业 生态系 统的具 体服务 项目， 在 此基础 
上 研究提 出一套 广泛认 同的价 值测算 方法， 才能 使农业 生态系 统服务 在决策 中得到 
实 质性的 应用。 
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农作物 的气候 变化适 应机理 

Adaption  Mechanism  of  Crop  to  Climate  Change 

根据 政府间 气候变 化专门 委员会 （IPCC) 定义， 气候变 化是指 “气候 状态的 
变化， 这种 变化可 以通过 其特征 的平均 值或变 率的变 化予以 判别， 这 种变化 将持续 
一段 时间， 通 常为几 十年或 更长的 时间。 气候变 化的原 因可能 是由于 自然的 内部过 
程 或外部 强迫， 或是由 于大气 成分和 土地利 用中持 续的人 为的变 化”。 

全 球气候 变化已 成为人 类必须 面对的 重大环 境问题 之一， IPCC 第四次 评估报 
告 （AR4) 指出： 1906 〜 2005 年全球 平均地 表气温 升高了 （0.  7±0.  18)°C.  (IPCC, 
2007)。 近 100 年来 中国年 地表平 均气温 也明显 増加， 升温幅 度比同 期全球 平均值 
略强， 且 华北和 东北地 区干旱 趋重， 长江中 下游地 区和东 南地区 洪涝加 重[1]。 

环 境的变 化必然 引起植 物生理 状态的 改变并 促使植 物释放 不同方 式的生 物信号 
来适应 变化的 环境。 从北 半球植 物物候 变化平 均情况 来看， 1950 〜 2000 年， 植物 
叶 片伸展 和开花 期分别 提前了  1 〜 4 周和 1 周， 叶 片脱落 推迟了  1 〜 2 周， 生 育期平 
均 延长了 3 周。 植物生 育期的 变化， 也相 应引起 了动物 物候以 及全球 水氮循 环的变 
化[2]。 不同植 物对温 度变化 的响应 不同。 冬小麦 在温度 和春化 作用的 双重影 响下会 
通 过调节 叶片展 开数来 调节生 育期， 研究 表明其 播种至 出苗期 与温度 具有很 好的相 
关性， 但 出苗至 抽穗这 个时间 段的长 度在很 大程度 上与温 度相独 立['  玉米 各生育 
阶 段的时 间长度 随温度 升高而 减少。 作物花 后的生 殖生长 是决定 产量的 关键， 如果 
温度 过高， 灌浆过 快会造 成产量 的大幅 下降。 因此， 研 究植物 对气候 变化的 响应机 
理具有 重要的 意义。 

农业生 产是受 气候变 化影响 最为敏 感和脆 弱的产 业之— W。 气 候因子 （如温 
度、 光照、 降 水量） 既是作 物生长 的物质 和能量 基础， 又是其 正常生 长发育 的限制 
因子。 国内外 许多专 家学者 就气候 变化对 作物生 产的影 响进行 研究， 认为温 度升高 
和高温 热浪是 造成作 物生育 期缩短 和产量 下降的 主要气 候因子 [5’61。 植物遭 受高温 
胁 迫后， 首先受 影响的 是光合 碳同化 过程， 主要是 Rubisco 酶的活 性 降低； 进而是 
光反 应系统 I  (PSI)、 细 胞色素 复合体 和类囊 体膜功 能受到 影响， 光反 应系统 n 
(psn) 的 功能一 般不受 影响。 只 有当温 度继续 升高， 才 会造成 psn 的不 可逆伤 
害， 使 类囊体 膜结构 破坏， 电 子传递 紊乱， 并可 能导致 细胞、 叶片 乃至植 物的死 
亡。 温度 升高， 也会 引起植 物气孔 关闭， 限制 （：02的 扩散， 并进一 步影响 光合速 
率。 另外， 温度 增高促 进作物 的生长 发育， 提早 成熟， 从而影 响作物 籽粒灌 浆和饱 
满， 造成 作物籽 粒物理 成分和 化学组 分发生 改变， 降低作 物营养 物质的 含量； 还由 
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于 植株中 含碳量 增加， 含氮 量相对 降低， 蛋白 质也会 降低， 最 终导致 农作物 品质的 
下降。 假设全 球平均 温度继 续上升 1 〜 3°C， 对 粮食供 给带来 的负面 影响将 会更加 
严重 气候变 化已经 显著影 响了世 界各国 的农业 生产， 作物 生产能 否适应 气候变 
化 带来的 影响并 保证粮 食生产 安全等 问题成 为当前 迫切需 要解决 的问题 之一， 保证 
未来 粮食安 全十分 重要。 

20 世纪 80 年代 以来， 气 候变暖 使作物 生长季 延长， 且 生长季 节内热 量增加 ，这 
在 一定程 度上， 对农 作物生 产是有 利的。 已 有研究 表明， 随着 温度的 升高， 积 温的增 
加， 1981 〜 2007 年中国 一年两 熟制、 一 年三熟 制的种 植北界 都较之 1950 〜 1980 年有 
不同程 度北移 [8]。 但我国 北方降 水变化 不大， 可利 用的有 效水资 源相对 减少， 干旱受 
灾面积 扩大， 而南 方洪涝 加重， 致 使作物 产量起 伏波动 加大， 粮食生 产不稳 定性增 
加。 秦大 河等和 林而达 等研究 表明， 未来 30 年内 我国种 植业产 量在总 体上将 因全球 
变暖 而可能 会减少 5% 〜 10%， 其中 小麦、 水稻和 玉米三 大作物 均以减 产为主 

二氧 化碳浓 度的增 加也是 气候变 化的一 个重要 因素。 植物应 对外界 C02 浓度增 
加的 反应有 3 种： ① 气孔具 有保护 性调节 功能的 植物， 其随 着外界 （：02浓 度的增 
大， 部 分气孔 关闭， 以保持 气腔内 有一个 稳定的 C02 浓度， 进 而保持 作物叶 片有一 
定正 常的光 合同化 速率。 由于部 分气孔 关闭， 叶片 内外交 流的扩 散阻力 增大， 致使 
蒸腾 下降， 提 高了水 分的利 用率。 ②气 孔不具 有调节 功能的 植物， 其随 着外界 C02 
浓度的 增大， 提高 了叶片 内外的 CCh 浓度 梯度， 光合同 化速率 提高， 但蒸 腾也明 
显 增大， 水 分利用 率大大 下降。 因此， 水分供 应成了 限制光 合同化 率的决 定性因 
素。 ③介于 上述两 者之间 的中介 性调节 功能的 植物。 李 玉娥等 预测了  CCh 浓度增 
加对我 国北方 春玉米 和夏玉 米都将 有增产 作用。 但 在我国 华北、 西北和 西南地 
区， 受有效 水资源 不足的 限制， 其对农 作物生 产的影 响并不 十分显 著[11]。 

全球气 候变化 既加剧 了农作 物生产 的生物 逆境与 非生物 逆境， 同 时又增 加了宝 
贵 的光热 资源。 因此， 加快 研究作 物对气 候变化 的响应 机制， 培育和 种植较 为“强 
悍” 的农 作物， 合理改 变农作 物种植 方式， 是 应对全 球气候 变化、 保 障粮食 生产的 
有 效途径 之一。 

目前， 国内 外农作 物的气 候变化 适应机 理领域 难题主 要困难 所在： ①过 去工作 
多从 温度和 C02 浓度 升高单 一因子 变化的 角度研 究农作 物生产 对气候 变化的 适应机 
理， 而对 热量、 C02 浓度、 水分、 养分等 综合影 响对农 作物影 响与适 应缺乏 基础研 
究。 ② 在气候 变化条 件下， 我 国农作 物主导 品种、 基因 资源抗 逆性、 农作物 生长发 
育、 产 量形成 与品质 形状等 生理生 态过程 如何适 应气候 变化缺 乏系统 研究。 ③农业 
栽培 管理、 耕作措 施对农 作物适 应气候 变化的 作用方 面缺乏 机理性 研究。 气 候变化 
对我 国农作 物主产 区农田 土壤理 化性状 尤其是 土壤有 机质和 土壤肥 力变化 有何作 
用？ 呈现 什么样 的变化 规律？ 对我 国未来 农作物 生产发 展产生 什么样 的影响 需要系 
统 研究。 
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农田 温室气 体排放 与固碳 


Greenhouse  Gases  Emissions  and  Carbon  Sequestration  in  Cropland 


i. 温 室气体 与土壤 有机碳 

温室气 体指大 气中能 吸收地 面反射 辐射， 使地 球表面 增温的 气体。 主要 包括二 
氧化碳 （cch)、 甲烷 （cm)、 氧 化亚氮 （n20)、 臭氧 （03) 和水 汽等， 其中前 
三者 与人类 活动显 著相关 （图 1)。 等量的 气体浓 度下， n2o 和 cm 的温室 效应分 
别为 C0= 的 250 倍和 25 倍 左右。 温室气 体来源 众多， 其中农 业生产 排放的 C02、 
CH4 和 分别 占全 球排放 总量的 12.  5%、 50% 和 60% 左右。 农田 系统是 温室气 
体的主 要来源 之一， 以稻田 CH4 排放 为例， 占全 球排放 总量的 20% 左右 [1] 。 由于 
对农 田尤其 是稻田 温室气 体排放 机制与 减排途 径的试 验研究 不足， 在 农田温 室排放 
总量 的估算 上还存 在较大 的不确 定性， 影 响了农 田减排 技术的 选择及 其配套 政策的 
制定。 


图 1 大气温 室气体 的主要 源与汇 （参考 IPCC 报告 绘制) 


全球土 壤有机 碳库约 1.  5X1012  t， 约为陆 地生物 碳库的 3 倍， 大气 碳库的 2 〜 
3 倍。 不同 的土地 利用方 式下， 土壤有 机碳将 可能是 大气的 碳源， 即 向大气 中排放 
C02； 也 可能是 大气的 碳汇， 即将 大气的 (：02固 定在土 壤中。 陆地生 态系统 生物固 
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碳主 要是通 过植物 光合作 用将大 气中的 C02 转换为 生物有 机碳， 再通 过根系 输送到 
土壤中 （图 2)， 同时 部分生 物有机 碳以凋 落物等 形式进 人土壤 系统， 直接 或间接 
通 过微生 物分解 转化为 土壤有 机碳， 从 而长期 储存在 土壤中 （图 2)。 自然 草地与 
森林 开垦为 农田， 是导致 土壤有 机碳释 放的主 要原因 之一。 如 草原和 森林土 壤转变 
为农 田后， 耕作层 30% 〜 50% 的有机 碳会在 40 〜 50 年内释 放到大 气中。 农 田是受 
人类 干扰最 频最重 的生态 系统， 作 物耕作 栽培是 人类干 扰活动 的综合 体现。 科学的 
耕 作栽培 技术， 不仅可 以高产 稳产， 而且 可使土 壤有机 碳库得 到逐步 恢复， 甚至超 
过垦前 水平， 固碳潜 力巨大 [2]。 至 今科学 界对农 田土壤 有机碳 储量、 稳定机 制和固 
碳潜力 的认识 仍非常 不足， 影 响了固 碳技术 的选择 及政策 制定。 


植被 


腐烂 


大气 co2 


燃 烧释放 


人 类活动 
自 然活动 


重 碳酸盐 （hco3_) 
海洋 


较流 


CaCO 


动植 物残体 


沉 积作用 


化 石燃料 


图 2 地球 生物固 碳过程 示意图 

2. 农田 温室气 体排放 机制及 减排途 径研究 

农田排 放的温 室气体 主要是 co2、 cm 和 n2  0  3 种， 其中 co2 主要是 不合理 
的 耕作措 施导致 的土壤 有机碳 的过量 分解； cm 主要是 稻田及 旱地在 土壤水 分过多 
的 厌氧情 况下， 有机碳 分解不 充分而 排放； n2o 则是 氮肥施 用后， 经土壤 微生物 
的 转化而 排放， 一般是 在旱地 环境中 出现。 国内 外对农 田温室 气体排 放开展 了系统 
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研究， 获得 了大量 的科学 依据。 合 理的耕 作措施 促进农 田土壤 有机碳 增加， C02 的 
净排放 较少。 旱地 主要是 N2o 排放 问题， 稻田 主要是 cm 排放 问题。 以稻 田干湿 
交 替灌溉 为例， 我 国稻田 CH* 排 放量由 20 世纪 80 年代的 850 万 t 下降到 目前的 
510万1[3]。 但是， 由 于农田 生产方 式和农 田类型 的多样 性和地 域性， 目前 对农田 
温室气 体排放 机制的 认识尚 不完全 清楚， 尤 其是对 稻田系 统的研 究更为 不足。 在土 
壤 水分不 足时， 土壤中 （:札排 放显著 降低， 但仏0 排放 明显 提高； 作物秸 秆还田 
能 显著提 高土壤 有机碳 含量， 并降低 N20 的排 放， 但在湿 润或缺 氧的情 况下， 
CH4 排放量 大幅度 提升。 因此， 如何 通过农 田管理 措施的 优化， 在增 加土壤 有机碳 
的 同时， 协调好 n2o 和 cm 排放的 关系， 实现 农田温 室气体 的综合 减排， 是基础 
理论与 应用技 术研究 亟待解 决的重 大科学 问题。 在今 后的研 究中， 要 重点针 对不同 
区 域的作 物生长 特点和 农田固 态环境 特征， 进行区 域联合 试验及 监测， 明确 典型区 
域的主 体耕作 模式的 农田温 室气体 排放特 征及其 机制， 尤其 是秸秆 还田下 mo 和 
CH4 排放 的协调 机制。 在 农田类 型上， 尤其 要加强 对稻田 系统的 研究， 阐明 稻田温 
室气体 排放的 气候- 作物- 土壤- 微生物 的互作 机制。 在确 保粮食 单产持 续递增 的基础 
上， 因 地制宜 建立农 田节能 减排的 新型耕 作栽培 模式， 构建气 候友好 的作物 生产技 
术 体系。 依据 减排潜 力的高 低及国 际节能 减排的 趋势， 开展农 田节能 减排的 配套政 
策 研究， 建立有 利于农 田节能 减排的 长效激 励机制 [4] 。 

3. 农田土 壤有机 碳稳定 机制及 固碳途 径研究 

农田土 壤有机 碳的稳 定机制 及耕作 固碳潜 力一直 是困扰 学术界 的科学 前沿问 
题。 现有研 究估算 我国农 田表土 （0 〜 20crn) 有机 碳库年 均增加 （24.1  士  15.8)  / 
106 〜 （27.1  士  21.9)  X106  t, 近 25 年来的 累计增 加值达 （5.  8  士  3.8) 亿〜 （6.  5  士 
5.3) 亿 t。 土壤 有机碳 积累， 能够 促进土 壤结构 改良， 提高土 壤生产 力[3]。 现有研 
究 表明， 科学的 土壤有 机碳管 理措施 既能促 进土壤 有机碳 积累， 改善土 壤结构 ，提 
高土壤 质量； 又能加 速土壤 有机碳 周转， 及时 补充作 物生长 所需的 养分。 农 田土壤 
有机碳 的积累 过程、 稳 定及保 护机制 和消长 趋势， 是协 调土壤 有机碳 利用与 积累的 
理论 依据。 现有 的研究 多集中 在旱地 系统， 就稻 田系统 土壤有 机碳的 相关研 究比较 
少。 在农田 系统固 碳技术 方面， 学术界 普遍认 同多熟 种植、 保护 性耕作 （诸 如秸秆 
还田、 少 免耕、 有机 肥施用 等）、 合理休 闲等农 田利用 模式， 能显著 提高土 壤有机 
碳 含量。 但是， 由 于试验 研究和 土壤有 机碳动 态的区 域监测 不足， 对 不同管 理措施 
下不同 土壤类 型的有 机碳增 加潜力 与趋势 认识仍 非常不 清楚。 另外， 农田土 壤固碳 
往往 需要较 长的实 施期， 且 多表现 为逐步 增产， 生态环 境效益 突出。 因此， 尚需加 
强农田 土壤固 碳的激 励机制 研究， 形成 促进农 田有机 碳提升 的长效 机制。 所以 ，今 
后应 进一步 加强区 域系统 监测， 摸清我 国农田 土壤有 机碳的 家底， 明 确农田 土壤碳 
储 量及变 化动态 的区域 特征； 同时， 应加强 对农田 尤其是 稻田土 壤有机 碳积累 、稳 


•  26  • 


农  学 


定 和消长 趋势的 研究， 揭示土 壤有机 碳变化 的作物 -土壤 -微生 物的生 物物理 保护机 
制， 为农 田固碳 技术的 研究与 配套政 策的制 定提供 决策依 据和技 术途径 [6 1 。 
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种 子贮藏 物质积 累的调 控机制 


Regulation  of  Seed  Storage  Reserve  Accumulation 


在 高等植 物世代 交替的 生命周 期中， 种子 发育是 连接两 个不同 孢子体 世代的 
重要 过程。 种子 是植物 个体发 育的一 个特定 阶段， 起 始于受 精卵的 分裂， 终止于 
成熟 脱水。 种子发 育可以 分为胚 胎形态 发生、 种 子成熟 和脱水 S 个 阶段。 种子成 
熟 阶段又 可以分 为成熟 前期、 中期 和后期 H 个时 期， 涉及 贮藏物 质的合 成和积 
累[1]。 实 际上， 从胚 胎形态 发生到 种子成 熟前期 之间存 在一个 短暂的 过渡期 
( transition  phase) , 过渡 期中发 育转型 的分子 机制是 当前研 究种子 发育成 熟的重 
大 难题， 也 是种子 贮藏物 质积累 调控机 制研究 的核心 问题。 对种子 产量和 品质的 
改善 需要了 解种子 的发育 过程， 特别是 需要了 解种子 发育过 渡期和 成熟期 发生的 
事件。 例如， 种子 成熟中 贮藏物 质的合 成和积 累是决 定种子 大小和 产量的 重要因 
素； 种子发 育过程 中胚胎 中途败 育会引 致作物 的空荚 秕粒， 造 成严重 减产， 甚至 
绝收。 胚胎中 途败育 往往造 成种子 不能正 常充实 或只积 累少量 的贮藏 物质。 种子 
成 熟过程 中合成 的贮藏 物质为 将来种 子萌发 和幼苗 生长所 利用。 占种 子干重 
90% 以 上的贮 藏物质 主要由 淀粉、 三 酰甘油 （triacylglycerol,  TAG) 和贮 藏蛋白 
(seed  storage  protein,  SSP) 组成， 这 些组分 在种子 中的相 对比例 因不同 物种而 
异。 众所 周知， 种 子的重 要性一 方面在 于其丰 富的贮 藏物质 是人类 食物和 动物饲 
料 的重要 来源， 另 一方面 在于利 用种子 贮藏物 质作为 可再生 能源材 料代替 日益减 
少的化 石资源 的战略 考虑。 可见， 种子生 产现在 涉及粮 食安全 问题， 将来 还会涉 
及能 源安全 问题。 由于种 子对于 人类和 动物粮 食的重 要性， 几个世 纪以来 世界农 
业研 究都直 接集中 在改良 种子贮 藏成分 相关的 产量和 质量性 状上。 目前， 人们对 
种子 贮藏物 质合成 积累的 生化途 径有了 相当的 了解， 并在利 用基因 工程改 良种子 
贮 藏成分 的质量 方面获 得一定 进展。 但 由于决 定种子 贮藏成 分性状 基因表 达的复 
杂性 ，人 们对种 子成熟 中贮藏 物质积 累的错 综复杂 的调控 网络的 认识还 知之甚 
少。 研究种 子成熟 过程中 贮藏物 质积累 的代谢 和发育 调控已 成为植 物研究 的热点 
领域。 

过去 的 研究主 要集中 在对种 子淀粉 、蛋白 和 脂肪生 物合成 或代谢 途径及 相关基 
因的功 能方面 [2’3]。 种子中 的淀粉 包括直 链淀粉 和支链 淀粉。 控制淀 粉合成 的三个 
关 键酶分 别是： ADPG 焦磷酸 化酶、 淀粉合 成酶和 淀粉分 支酶。 ADPG 焦 磷酸化 
酶控 制淀粉 合成的 速率； 淀 粉合成 酶和淀 粉分支 酶通过 影响直 链淀粉 和支链 淀粉的 
比例共 同控制 淀粉的 品质。 直链 淀粉由 颗粒结 合型淀 粉合成 酶催化 合成， 而 支链淀 
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粉由 可溶性 淀粉合 成酶、 淀粉分 支酶和 淀粉去 分支酶 等催化 合成。 TAG 是 种子中 
脂 类的主 要贮藏 形式， TAG 中 的脂肪 酸包括 棕榈酸 （16  :  0  )、 硬肪酸 （18  :  0)、 
油酸 （18  :  1)、 亚油酸 （18  :  2)、 亚麻酸 （18  :  3) 等。 在种子 脂类代 谢中， 磷酸 
烯醇式 丙酮酸 羧化酶 (PE Pease) 是控制 种子中 蛋白质 / 脂肪酸 合成比 例的关 键酶; 
乙酰 CoA 羧化酶 （ACCase) 为 控制脂 肪酸含 量的关 键酶； 而 油酸去 饱和酶 
(FAD2) 和亚 油酸去 饱和酶 （FAD3) 是 控制油 酸和亚 油酸比 例的关 键酶。 种子中 
的贮 藏脂类 以油体 的形式 存在， 油 体的成 分包括 中性的 TAG  (约占 95%)、 少量 
的二 酰甘油 （DAG) 和 自由脂 肪酸； 在 油体表 面镶嵌 覆盖着 一层特 异的蛋 白质， 
其中 90% 为油 质蛋白 (oleosin), 少量 的油体 钙蛋白 （caleosin) 和 油体固 醇蛋白 
(steroleosin)。 大多 数禾谷 类种子 的贮藏 蛋白占 干重的 8% 〜 15% ， 而豆类 种子的 
贮藏 蛋白占 干重的 20% 〜 40%。 种子贮 藏蛋白 质存在 于蛋白 体中， 可 以分为 2S 清 
蛋白 （2S  albumin)、 球蛋白 （globulin) 和醇溶 谷蛋白 ( prolamin)  „  2S 清蛋 白为 
禾谷 类种子 和豆类 种子共 有的蛋 白质； 球 蛋白有 7S 球蛋白 12S 球蛋白 两类， 为豆 
类 种子特 有的蛋 白质； 醇溶 谷蛋白 为禾谷 类种子 特有， 分 为富硫 醇溶谷 蛋白、 贫硫 
醇溶谷 蛋白和 高分子 醇溶谷 蛋白。 

近年来 在种子 贮藏物 质积累 的调控 机制研 究获得 了重大 进展： ① 确定了  ABA、 
糖 （蔗 糖）、 SnRKl 激酶 是参与 种子成 熟和贮 藏物质 的合成 信号网 络中的 重要因 
子； ②从 拟南芥 中分离 和鉴定 了主宰 种子成 熟基因 表达的 正调控 因子。 种子 成熟基 
因 （seed  maturation  gene) 是指种 子贮藏 蛋白和 控制脂 肪积累 的只在 种子发 育中特 
异 表达， 而在根 、茎、 叶等 营养器 官中不 表达的 基因。 在拟南 芥中， ABI3、 
FUS3、 LEC1 以及 LEC2 是种 子成熟 的主要 正调控 因子。 这 些调控 因子都 是在种 
子发育 中特异 表达， 而当 这些因 子在营 养组织 中表达 时就能 诱导其 靶基因 SSP 的 
异位 表达， 甚至在 LEC1 和 LEC2 基 因异位 表达时 出现了 体细胞 胚发生 的现象 。遗 
传和分 子生物 学研究 表明， ABI3、 FUS3 和 LEC2 还可 以调控 油质蛋 白基因 表达和 
脂肪 积累。 LEC2 对脂 肪合成 积累的 调控主 要是通 过调控 次级转 录因子 WRI1 的表 
达实 现的。 WRI1 编码一 种属于 AP2 -乙烯 应答元 件结合 蛋白家 族的转 录因子 ，其 
直接调 节糖酵 解和质 体脂肪 酸合成 相关的 基因的 表达； ③从拟 南芥中 分离和 鉴定了 
PKL、 HSI2、 HSL1、 VAL、 BRM、 HDA19 和 ASIL1 等多个 与组蛋 白修饰 或染色 
质重 塑有关 的参与 了种子 成熟基 因表达 抑制的 负调控 因子。 这 些基因 发生突 变将导 
致种子 成熟基 因在根 、茎、 叶中 表达， 即在营 养组织 中积累 SSP 和 TAG; ④从拟 
南 芥中分 离出与 种子成 熟基因 表达有 关的参 与信号 传递、 mRNA 转运 相关的 
基因 [4.' 

综上 所述， 我 们对种 子贮藏 物质合 成和积 累的生 物合成 途径、 关键酶 （基 因） 
和 重要调 控因子 已经有 了一定 的了解 （图 1)， 但对有 关种子 贮藏物 质积累 的调控 
网络 的认识 还存在 大量的 空白。 我们 需要进 一步研 究的重 大课题 包括： ①种 子成熟 
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启 动的发 育信号 （包 括激素 和代谢 信号） 及 信号通 路成分 的鉴定 和作用 方式； ②继 
续分 离鉴定 除了上 述正调 控因子 和负调 控因子 外的其 他正、 负调控 因子， 研 究它们 
的协同 作用， 并最终 建立一 个综合 的调控 网络； ③种子 成熟中 淀粉、 脂肪和 蛋白质 
高效 合成、 大量积 累的遗 传学、 生 物化学 和细胞 生物学 机制； ④大田 作物如 产生油 
质 种子的 油菜、 蓖麻， 产 生油质 和蛋白 质两用 种子的 大豆、 花生， 产 生淀粉 质种子 
的 豌豆、 蚕豆、 水稻、 玉米、 小麦等 种子贮 藏物质 合成和 积累调 控机制 的异同 。上 
述 问题的 解决， 首先 要继续 利用拟 南芥和 多种大 田作物 的转基 因植物 和突变 体来发 


蔗糖 

葡萄糖 
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现、 挖 掘和研 究参与 种子贮 藏物质 合成和 积累调 控的关 联基因 及关键 基因； 其次在 
基 因组、 转 录组、 蛋白 质组、 代谢物 组以及 细胞、 亚细 胞等多 层次全 方位对 转基因 
植物 或突变 体种子 的贮藏 物质合 成调控 网络进 行系统 研究； 最后， 进 一步通 过生物 
信息 学和关 联分析 技术系 统地研 究参与 种子中 淀粉、 油脂、 蛋 白合成 和积累 过程的 
所有组 成成分 （包括 激素、 基因、 mRNA、 蛋 白质、 microRNA 和相 关代谢 物等） 
的构成 与相互 关系， 阐 明种子 贮藏物 质积累 的调控 机制。 
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种 子休眠 

Seed  Dormancy 


种 子休眠 （ seed  dormancy) 是 指在一 定的时 间内， 具 有活力 的种子 （或者 
萌发 单位） 在任 何正常 的物理 环境因 子下不 能完成 萌发的 现象。 种子休 眠是植 
物在 长期系 统发育 进程中 获得的 一种适 应环境 变化的 特性， 这种 特性能 够确保 
物种在 恶劣的 环境中 存活， 防止 种子在 不适宜 的季节 萌发。 在生产 实践中 ，一 
方面， 种子 休眠常 常使引 种和栽 培的物 种不能 萌发、 或 者延迟 萌发、 或 者萌发 
不 一致， 严重 地降低 植物的 生产与 产量； 另一 方面， 种 子的收 获休眠 (harvest 
dormancy) 也是一 种理想 的农业 性状， 因为 它能防 止谷粒 在适温 和潮湿 的条件 
下在 穗上过 早萌发 （如 收获 前发芽 或者胎 萌）。 在许 多禾谷 类作物 （如 水稻、 
小麦和 玉米） 品 种中， 收 获休眠 的缺乏 导致了 种子产 量和质 量的显 著降低 ，从 
而 造成巨 大的经 济损失 [&。 

种 子休眠 的普遍 性和复 杂性。 Baskin 和 Baskin  [2] 调查了  15 种 主要生 境下的 
7351 种 植物种 子的休 眠发生 频率， 发现 在休眠 发生频 率最低 的热带 雨林， 也有高 
达 45% 以上的 植物产 生休眠 种子； 在 其他生 境下， 50% 以上 甚至几 乎全部 植物都 
产 生休眠 种子， 如在干 旱草原 和沙漠 地带， 几乎 所有植 物的种 子都具 有休眠 现象。 
种子 休眠可 以分为 5 种 类型， 包 括生理 休眠、 形态 休眠、 形 态生理 休眠、 物 理休眠 
和复合 休眠。 其中各 种休眠 类型还 可细分 为不同 的亚类 和水平 在 许多物 种的种 
子 批中， 休眠不 是一种 “有或 者无” 的 事件， 具有 从休眠 到非休 眠的连 续群。 种子 
发 育—初 生休眠 的诱导 （Sp) —成熟 的种子 （Sp)  —  Sci  —  Sc2  —  Sc3  —  Sc4  —  Scs  — 
非休眠 （Sn)  — Sc。— Sc4— So  — Sc2— Sci— 次 生休眠 （Ss)  — Sci  等。 Sci=Scs 代 
表 5 种过渡 的生理 状态。 种子 经历初 生休眠 (Sp) 阶段和 非休眠 (Sn) 阶段 ，或 
者在 次生休 眠的释 放和重 新诱导 之间的 变化。 在 Sp— Sn， 萌 发需要 的条件 逐渐变 
得越来 越宽； 在 Sn— Ss， 则变 得越来 越窄。 ？化1^181士1等[1] 提出， 尽管近 年来种 
子休眠 的研究 已取得 了许多 进展， 但 仍然是 种子生 物学理 解最少 的领域 之一， 并且 
还存 在一些 混淆。 

种子 的休眠 与萌发 是两个 不同的 事件。 种 子休眠 的释放 有利于 萌发， 而 萌发过 
程仍 然受种 子的内 在因子 和外部 刺激的 影响。 目前， 由 于缺乏 衡量种 子休眠 释放的 
标记， 通常 用萌发 率的高 低来表 示种子 休眠的 深浅， 这 是不确 切的。 

种子 休眠的 进化。 在系 统发生 树上， 形态 休眠和 （或） 形 态生理 休眠存 在于基 
部 被子植 物中， 生理 休眠、 物理休 眠和复 合休眠 为衍生 类型。 物理休 眠和复 合休眠 
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是 系统发 生上分 布最窄 的休眠 类型， 而生理 休眠是 进化最 高的、 系统 发生上 分布最 
广的休 眠类型 [3] 。 种 子休眠 进化的 分子基 础及其 与环境 的关系 是不清 楚的。 

种子的 生理休 眠及其 控制。 近 10 年来， 由于 分子生 物学和 组学的 发展， 种子 
生理休 眠的研 究取得 了一些 进步； 但 关于种 子形态 休眠、 形 态生理 休眠、 物 理休眠 
和复 合休眠 的知识 仍然了 解较少 [11)。 种 子的生 理休眠 是一种 复杂的 现象， 除受许 
多 基因调 控外， 还受 植物激 素和环 境因子 的影响 [1’3]。 种子休 眠在成 熟过程 中形成 
(初 生休 眠）， 成熟 种子休 眠的维 持取决 于遗传 和环境 因子， 已 解除休 眠的种 子能被 
不 适合萌 发的环 境条件 （如 高温和 缺氧） 诱导次 生休眠 TO。 

增加 的证据 表明， 脱落酸 （ABA) 是种 子休眠 诱导的 正调节 因子， 是萌 发的负 
调节 因子； 赤霉素 (GA) 释 放种子 休眠、 促 进萌发 和拮抗 ABA 的作用 [1’4]。 Finch- 
Savage 和 Leul)ner Metzger[3] 提出了  ABA 和 GA 在 对环境 因子的 反应中 调控种 子休眠 
与萌发 的模型 （图 1)。 该模型 认为， 周 围的环 境因子 （如 温度） 影响 ABA  :  GA 的 
平 衡以及 种子对 这些激 素的敏 感性。 ABA 的合成 与信号 （GA 的分解 代谢） 决定种 
子 的休眠 状态， 而 GA 的合成 与信号 （ABA 的分解 代谢） 则决 定种子 向萌发 转变。 
激素的 合成、 降 解以及 对周围 环境条 件的敏 感性之 间的复 杂相互 作用可 能导致 种子的 
休眠 循环。 休眠 深度的 变化改 变种子 对萌发 环境的 需要， 当这些 变化与 周围条 件部分 
一 致时， 萌 发过程 完成。 

(1) 植 物激素 对种子 休眠的 调节。 在 拟南芥 ( Arabidopsis  thaliana) 种子发 
育过 程中， ABA 在 成熟中 期和后 期发生 积累。 成 熟中期 积累的 ABA 由合 子和母 
体组织 合成。 母 体组织 来源的 ABA 与抑 制提早 萌发和 种子成 熟过程 有关。 成熟后 
期 积累的 ABA 来源 于合子 组织， 是 种子休 眠的诱 导和维 持所必 需的。 干种 子中积 
累的 ABA 在吸胀 后迅速 下降， 然后 在吸胀 种子中 维持在 一定的 水平， 其 ABA 的 
含 量与种 子的萌 发能力 有关。 ABA 生物 合成突 变体和 野生型 之间的 正反交 和嫁接 
实验 表明， 发育种 子的休 眠取决 于胚中 合成的 ABA， 而 不取决 于母体 来源的 
ABAUI。 用 ABA 生 物合成 抑制剂 氟啶酮 (fluridone) 处理 能够减 少种子 休眠。 
Feurtado 和 KermodeW 提出， ABA 的含量 与种子 休眠的 诱导、 维持 和释放 有关。 

ABA 是 调节离 '苣 ( Lactuca  saliva) 种 子萌发 热抑制 的重要 因子， GA 通过 
ABA 代 谢影响 种子对 温度的 响应。 GA 缺乏 的番茄 突变体 gilrl 种子 只有用 GA 处 
理 后才能 萌发， 以卜1 离体胚 的伸长 不需要 GA， 表明 克服种 子外围 组织的 束缚作 
用需要 GA。 番 茄和拟 南芥的 生理、 生化 和遗传 学证据 表明， 种子 萌发时 GA 在弱 
化胚 外围结 构中起 作用。 珠孔 端胚乳 （micropylar  endosperm) 的弱 化似乎 是萌发 
的先决 条件， 这一 过程由 GA 诱导的 几种细 胞壁水 解酶共 同作用 完成。 胚乳 的破裂 
被 ABA 抑制， 胚 乳的弱 化也被 ABA 所抑制 ，但 ABA 的作用 程度与 物种有 关[6] 。 
但是， 休眠 的分子 基础是 什么？ 种子 休眠怎 样被植 物激素 诱导、 维持 和打破 是不清 
楚的。 
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休 眠诱导  。  休 眠打破 


GA  降解 （GA2oX：2) 


ABA  降解 (CYP707A2) 


ABA 敏感性 


CA 敏感性 


ABA 信号 （ABBE) 


GA 信号 


种子 对萌发 环境的 敏感性 


感受 


整合 


反应 


重叠： 种 子萌发 的开始 

图 1 在对环 境的反 应中， 脱落酸 （ABA) 和 赤霉素 （GA) 调控 种子休 眠与萌 发的模 型[) 

该模 型以拟 南芥生 态型为 材料. 括号 内的符 号表示 关键的 靶基因 

(2) 与种 子休眠 有关的 基因。 由 ABA 介导 的生理 过程常 常与其 内源含 量的变 
化 有关， 这种 变化被 生物合 成与降 解代谢 调节。 在植 物中， ABA 间 接的由 类胡萝 
卜素 合成， 第一 个关键 步骤被 9 -顺 式环氧 类胡萝 卜素双 加氧酶 （9-c^epc)xycarote- 
noid  dioxygenase,  NCED) 催化， 裂解 9 -顺式 叶黄素 (9-cii  xanthophyll) 成为黄 
氧素 （xanthoxin)。 分子遗 传分析 表明， 在拟南 芥种子 发育和 萌发过 程中， At_ 
NCED6 和 AtNCED9 在 ABA 生物 合成中 起主要 作用。 

ABA  8'- 羟化酶 （ABA  8' 士 ydroxylase， 一种细 胞色素  P450) 催化  ABA  8'- 位 
置的羟 基化， 产生 8'- 羟基 ABA， 然后 自发地 异构化 为红花 菜豆酸 （PA)， 这被认 
为是 ABA 降解代 谢的主 要途径 m 。 拟南芥 CYP  707  A 家族的 4 个成 员编码 ABA 
8'- 羟 化酶； 〔1^707  4  2转录本主要在干种子中积累， 在种 子吸胀 后立即 上调； 
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CYP  707  a2 突变 体的种 子比野 生型种 子积累 6 倍多的 ABA 量， 种 子表现 出过度 
休眠。 #(：££»和 CFP  707  4 基 因家族 的表达 显示， 在拟南 芥的这 些基因 中只有 
4乂1^707  4  2基因在休眠和非休眠种子中差异表达， 且在非 休眠种 子中的 表达水 
平 较高； 同样， 在 大麦非 休眠谷 粒胚中 CYP707 同源物 （HvABA84h-1) 的表达 
比休 眠谷粒 胚中高 得多。 在 转基因 的拟南 芥中， CFP707  4 基因的 组成性 表达引 
起 成熟干 种子中 ABA 的含量 下降， 释 放休眠 所需的 后熟期 较短； 相反， 
CFP707  4  2 基因 的突变 引起释 放休眠 所需的 后熟期 更长。 这 些结果 表明， NCED 
和 CYP  707  4 基 因家族 在种子 休眠与 萌发的 调节中 起关键 作用， 但 拟南芥 和大麦 
种子 的休眠 水平非 常低， 这些 调节作 用是否 适合其 他物种 的休眠 种子， 特别 是高度 
生 理休眠 的种子 还有待 研究。 

(3)  与休眠 诱导、 维持和 释放有 关的蛋 白质。 已有 报道， 与休眠 诱导和 维持有 
关的 蛋白质 包括信 号分子 （如 G 蛋白和 G 蛋白 偶联受 体）、 转 录调控 因子、 蛋白磷 
酸酶， 或者 通过影 响磷酸 化状态 调节转 录因子 活性的 激酶， 以及调 节转录 因子活 
性、 稳定 性或者 定位的 蛋白质 M。 而 与休眠 释放有 关的蛋 白质包 括促进 GA 生物合 
成基因 GA?,  oxlM  GA  20  0%  3 表达的 GATA 锌指蛋 白蓝孑 L 端 3  (BLUE  MICRO- 
PYLAR  END  3,  BME3)、 基 本的螺 旋-环 -螺旋 （ basic  helix-loop-helix ) 转 录因子 
SPATULA  和类型 5 光 敏色素 相互作 用因子 3  (  phytochrome-interacting  factor  3- 
like  5,  PIL5)C1]0  Pawl0wski[8] 提出， 种 子休眠 打破的 机制包 括许多 过程， 涉及与 
能量 代谢、 蛋白 酶体、 转录、 蛋白质 合成、 信 号转导 和甲硫 氨酸代 谢有关 的蛋白 
质。 事 实上， 与休眠 诱导、 维 持和释 放有关 的蛋白 质还不 明了， 推测 与物种 和休眠 
程度 有关。 

(4)  一 氧化氮 （NO) 对种 子休眠 释放和 ABA 含量的 影响。 荧 光标记 表明在 
种子 吸胀的 最初几 小时， 拟 南芥胚 乳层迅 速释放 NO。 NO 的 迅速积 累诱导 拟南芥 
种 子中的 ABA 迅速 下降， 而这种 ABA 的 下降与 CYP  707  A  2 的 转录调 节以及 
ABA  8'- 羟化酶 蛋白的 表达有 关[:'  硝酸盐 通过部 分降低 ABA 的水 平释放 拟南芥 
种子的 休眠。 当萌发 介质中 含有硝 酸盐时 （外 源）， 吸胀种 子中的 ABA 含量 下降。 
在 种子发 育过程 中为母 体植株 提供硝 酸盐时 （内 源）， 干种 子中的 ABA 含 量也下 
降。 吸胀种 子的转 录研究 表明， 外源 硝酸盐 引起硝 酸盐反 应基因 的高度 表达， 而内 
源硝酸 盐导致 类似于 经层积 或者后 熟处理 种子的 表达。 CYP707  A2 的表达 被外源 
硝酸 盐处理 促进， CYP  707  a2  -1 突变体 在对内 源和外 源硝酸 盐的反 应中不 降低种 
子中的 ABA 含量， 但内源 和外源 硝酸盐 降低野 生型和 CYP  707  al  -1 突变 体种子 
的 ABA 水平。 这些 结果表 明在种 子发育 和萌发 过程中 〔1^707  4  2基因在硝酸盐 
介导的 ABA 水平 的控制 中起关 键作用 [111]。 种 子萌发 过程中 释放的 NO, 以 及硝酸 
盐 处理释 放种子 休眠的 NO 是否由 硝酸还 原酶介 导需要 证实； 在 其他物 种中， NO 
是否通 过诱导 CFP707  4  2 的转 录以及 ABA  8'- 羟化酶 蛋白的 表达， 从 而降低 


种 子休眠 


•  35  • 


ABA 含量和 释放种 子休眠 也需要 进一步 研究。 

种子 休眠是 大多数 植物生 命周期 的重要 阶段。 目前， 关 于种子 休眠的 分子基 
础， 休眠的 诱导、 维持 和释放 的机制 仍然不 清楚。 种子 休眠机 制的研 究将有 助于更 
好地 理解植 物适应 环境的 特性， 提高种 子品质 和防止 收获前 萌发。 
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种子萌 发与萌 发期间 修 复机制 


Mechanism  of  Germination  and  Repair  during 
Seed  Imbibition  and  Sprouting 


1.  种子萌 发及其 重要性 

种子 的生物 学价值 在于其 萌发。 种 子萌发 对农业 生产、 植 物种群 繁衍、 生态修 
复及自 然界生 态平衡 都至关 重要。 

干燥种 子通过 吸胀， 幼胚 从休眠 状态恢 复到活 跃生长 状态， 包 括代谢 活动的 
启动、 DNA 和 膜系统 修复， 贮 藏器官 物质的 降解和 生长器 官物质 的合成 及与其 
同 时进行 的能量 代谢， 胚根 首先伸 长并从 紧裹在 其周围 的结构 中生长 出来， 继而 
胚芽 伸出、 分化 生长成 幼苗。 那么， 代 谢活动 如何恢 复和细 胞器膜 系统是 如何修 
复的？ 哪 些因素 （内 、外） 影响 着种子 的萌发 能力？ 它们是 如何影 响的？ 澄清这 
些问 题对调 控种子 萌发、 提升种 子的价 值以及 创造智 能种子 有重大 作用。 目前美 
国已 经通过 转基因 研究出 “终 结者” 种子， 所以 加强我 国种子 基础研 究迫在 
眉睫。 

2.  种 子萌发 的研究 

种 子萌发 要经历 吸胀、 萌 动和发 芽三个 过程。 干种 子萌发 过程的 吸水可 分为快 
速 吸水期 （吸 胀阶 段）、 滞 缓吸水 期和在 萌动以 后胚轴 伸长时 的快速 吸水期 （生长 
需 水）。 

干种 子在吸 胀阶段 水合过 程中， 细胞 膜结构 由不完 整状态 逐步恢 复到完 整而稳 
定的 状态。 同时细 胞器膜 系统和 DNA 也得到 修复、 酶活 性得到 恢复。 高活 力的种 
子 修复能 力强， 低活 力种子 修复能 力弱， 死种 子不能 修复。 目 前尚不 清楚细 胞膜系 
统和 DNA 是如何 启动修 复的， 哪些因 素和物 质参与 和决定 着修复 能力。 2001 年 
Carrie-Ann  Whittle[1] 提出 了一种 观点， 在老化 的种子 中存在 着一种 类似哺 乳动物 
DN  A 修复的 机制， p  53 基因诱 导细胞 分裂的 & 期 延迟， 使 损伤的 DNA 得到修 
复。 Georgieva 等 1994 年曾经 报道， 在玉米 种子中 存在与 p53 同源的 基因， 但到 
目 前还未 研究清 楚老化 种子中 DNA 的修 复机制 [2]。 

20 世纪 70 〜 90 年代 对电、 磁 场处理 种子做 过大量 研究， 电磁场 对提高 种子活 
力 有明显 影响。 种 子引发 亦能增 加萌发 速率、 出苗 整齐。 这些 处理是 否与种 子吸胀 
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过程 的修复 有关？ 在生 理生化 方面， 引发导 致种子 核酸合 成发生 变化， 增 加酶活 
性， 降低脂 质过氧 化作用 等[3'4]， 以拟南 芥为模 式植物 进行了 引发处 理的蛋 白质组 
分析发 现三种 与引发 处理有 关的多 肽含量 增加， 并 鉴别为 12S-cruciferin  l.)1' 亚单位 
降解 产物。 这是 否与引 发促进 种子萌 发的修 复作用 有关， 其机制 如何？ 尚不 清楚。 
因此， 修复 是种子 萌发过 程中的 重要而 复杂的 事件， 对其 研究具 有重要 的科学 
价值。 

吸胀过 程中， 随着 修复的 进行， 静止 的干种 子便逐 步恢复 了代谢 活动。 在恢复 
代 谢的过 程中， 参与 代谢的 有两种 mRNA， jC 存的 mRNA 和新 合成的 mRNA， 但 
贮存的 mRNA 可以 很快地 代谢， 并为新 合成的 mRNA 所 取代。 贮存的 mRNA 的 
数量变 化与新 合成的 mRNA 紧密 相关， 这一 现象的 调节机 理仍不 清楚。 绿 豆干胚 
中有 一 ■种 编码 12kDa 蛋 白质的 mRNA 在种子 萌发初 期迅速 下降， 说 明这种 蛋白质 
可 能与种 子萌发 有关。 同时 也可以 认为种 子萌发 过程中 胚的分 化和发 育需要 一些专 
一性蛋 白质的 合成。 种 子成熟 过程中 预存的 mRNA 在 萌发时 翻译并 引起一 些与萌 
发有 关的酶 的重新 合成， 棉花胚 中一种 特殊的 蛋白质 羧肽酶 便是其 中一种 M。 在种 
子 萌发过 程中， 哪 些是新 合成的 mRNA、 哪些是 预存的 mRNA? 预存 mRNA 与哪 
些代谢 有关？ 新 合成的 mRNA 与哪 些代谢 有关？ 调节 贮存的 mRNA 和新 合成的 
mRNA 的关系 机制是 什么？ 萌发所 需要的 专一性 蛋白质 和酶有 哪些？ 禾谷 类种子 
和 双子叶 种子的 修复和 代谢恢 复有何 差异？ 这些问 题都不 是非常 清楚。 这些 问题的 
解决， 有 利于种 子寿命 和活力 的保持 技术的 开发， 有利 于种子 处理技 术的开 发和陈 
种子的 利用。 

种子 萌发过 程中禾 谷类贮 藏物质 的降解 主要依 赖于糊 粉层细 胞所分 泌的酶 
系[气 而合成 这些酶 则需要 GA 的刺 激诱导 ，而 ABA 对其 有抑制 作用。 此外， 
ABA 还 能抑制 在糊粉 层中合 成的蛋 白酶、 核糖核 酸酶、 内 质网、 卵 磷脂以 及多核 
糖体的 形成。 植 物激素 对种子 萌发的 调节作 用研究 表明， GA 在引起 禾谷类 种子萌 
发中 起首要 作用， ABA 和 GA 之间存 在拮抗 作用， 二 者在种 子内的 平衡决 定种子 
是否能 萌发， 细胞分 裂素、 乙烯 和油菜 素内酯 （brassinolide， BR) 是种子 萌发中 
GA 作用的 促进因 子[8]， 同 时也是 ABA 的拮抗 因子。 激素执 行其生 物学功 能的过 
程， 实质上 是一个 细胞信 号转导 过程。 信号 首先通 过细胞 受体被 识别， 识别 后通过 
一 系列细 胞内下 游信使 将信号 转导到 “ 靶酶” 或细 胞核内 “ 靶基因 ”上， 最 终直接 
引起 酶活性 的变化 或基因 表达的 改变， 从而 发生生 理效应 [9]。 但这个 过程是 如何完 
成的？ 信 号和受 体之间 相互作 用的分 子机制 如何？ 探 明这些 问题， 对 于理解 种子生 
命的 调控具 有重要 价值。 

3. 需要 研究的 种子萌 发问题 

(1) 在吸 胀过程 中需要 研究的 问题。 种子在 吸胀初 期代谢 活动和 细胞器 膜系统 
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是 如何修 复的？ 哪些因 素和物 质参与 和决定 着修复 能力？ 哪 些因素 （内、 夕卜） 影响 
着种子 的萌发 能力？ 它们是 如何影 响的？ 种子的 电场、 磁场处 理和引 发等都 能提高 
种子 活力， 是否与 种子萌 发过程 的修复 有关？ 

(2) 在萌 发过程 中需要 研究的 问题。 在 恢复代 谢的过 程中， 参 与代谢 的酶和 
mRNA, 哪些 是新合 成的、 哪 些是预 存的？ 它们分 别与哪 些代谢 有关？ 禾 谷类种 
子和 双子叶 种子的 修复和 代谢恢 复有何 差异？ 种子 养分如 何启动 调运？ 植物 激素在 
这个 过程中 的作用 如何？ 

4. 研究的 主要困 难所在 

种子的 修复是 在很短 的时间 内完成 ，所以 吸 水前后 细胞超 显微构 造的研 究存在 
一定 困难。 在修 复过程 中需要 吸水， 在 酶学研 究中， 特 别是酶 提取过 程中也 是需要 
水分， 所以 区分预 存酶和 新合成 酶的种 类等方 面也存 在一定 难度。 RNA 的 研究也 
存 在与酶 学相似 问题。 由 于以上 困难， 影 响了种 子修复 和代谢 恢复、 种子养 分启动 
调运的 研究。 种 子的活 力高低 既是一 个群体 概念， 也是一 个个体 概念， 在所 有以上 
研 究中， 都 需要首 先破坏 种子， 难以做 到无损 检测， 也 限制了 高活力 种子和 低活力 
种子 在种子 修复和 代谢恢 复差异 方面的 研究。 
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Seed  Vigor 


种子是 农业生 产的重 要的基 本生产 资料， 种 子活力 是反映 种子在 各种条 件下具 
有的潜 在萌发 与出苗 能力， 及 贮藏性 能等， 是种 子重要 的质量 特性。 高活力 种子具 
有明 显的生 长优势 和生产 潜力， 可 以提高 田间出 苗率， 节 约播种 费用， 增强 抵御不 
良环 境条件 能力， 增 加作物 产量， 提高 种子耐 藏性， 对 农业生 产具有 十分重 要的意 
义。 因此， 揭示 种子活 力与高 活力种 子形成 及调控 机制具 有重要 意义。 

种子活 力高低 往往由 遗传、 种 子发育 期间的 环境条 件及贮 藏条件 等因素 共同决 
定。 种子 活力是 在种子 发育过 程中形 成的， 贮 藏物质 的积累 是种子 活力形 成的基 
础 [u。 近 年来， 国 内外有 关种子 活力的 生理机 理研究 表明， 在种 子发育 后期， 
LEA 蛋白、 寡 聚糖、 ABA 及 维生素 E 等也 参与 了种子 活力的 形成， 增加了 种子对 
逆境的 适应能 力[2]。 多 位学者 利用功 能基因 组学、 蛋白质 组学等 手段， 对拟 南芥、 
水稻等 少数几 种植物 种子活 力形成 相关的 基因进 行了初 步研究 [3_5]。 但是， 种子活 
力 形成的 调控机 制极其 复杂， 其代谢 网络、 分子调 控网络 还知之 甚少， 有待 从分子 
水平上 进一步 阐明种 子活力 的形成 机理。 

种子活 力在生 理成熟 期达到 最高， 其后活 力开始 发生不 可逆的 下降， 即 种子劣 
变。 种 子劣变 涉及蛋 白质、 糖类、 核酸、 脂 肪酸、 挥发 性物质 （如乙 醛）、 膜的透 
性、 酶的 活性、 呼吸 强度、 脂 质过氧 化和修 复机制 等方面 的变化 种子 劣变往 
往 与贮藏 期条件 相关， 种子 活力表 现在耐 藏性、 抗 老化等 方面。 与种子 劣变、 老化 
及寿命 相关的 分子机 理研究 只在拟 南芥、 水 稻等几 种模式 作物上 有报道 [9+]， 而其 
他作物 上这方 面的研 究相当 薄弱。 

种子 活力在 种子萌 发期表 现在发 芽率、 苗长、 根长、 鲜重、 干重 和低温 发芽能 
力 等诸多 方面， 而这些 性状均 是多基 因控制 的数量 性状， 因此 对它的 遗传分 析较为 
困难。 随着 DNA 分 子标记 和基因 组作图 技术的 发展， 种子 活力的 QTL 定 位近年 
来 也取得 了很大 的研究 进展， 已经成 为种子 科学方 面的一 个研究 热点， 目前 为止所 
做的研 究主要 集中在 水稻、 拟 南芥、 大豆、 番茄、 莴苣 等几种 有限的 作物上 [12_1436 
通过基 因组学 和蛋白 质组学 方法， 对 水稻、 拟南 芥等模 式作物 种子萌 发相关 的分子 
机理 进行了 初步 研究， 但 逆境胁 迫下种 子活力 的机 理研究 尚少。 

种子 活力是 一个非 常复杂 的综合 性状， 受种子 发育、 收获、 贮藏 和萌发 期等环 
境因素 的影响 较大， 因此对 种子活 力的研 究应从 发育、 贮藏、 萌 发各阶 段人手 ，综 
合考虑 种子活 力形成 和调控 机理。 种 子活力 是一个 由多基 因控制 的数量 性状， 对它 
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的 遗传分 析较为 困难。 目前， 关于 种子活 力的分 子基础 方面的 研究目 前主要 集中在 
模式作 物水稻 和拟南 芥上， 而其 他作物 在这方 面的研 究相当 薄弱， 下 一步应 加强这 
方面的 研究。 

利用 QTL 策略 能有效 研究高 活力种 子形成 机理， 但与种 子活力 有关的 QTL 
位点的 数量、 在染色 体上的 位置、 遗传效 应及其 与环境 互作效 应等， 与植物 种类和 
种子 活力性 状指标 有关， 遗传 作用特 点不尽 相同， 有待 进一步 研究。 如果能 找到控 
制种 子活力 的主效 基因， 或是通 过分子 标记辅 助选择 育种的 方法， 聚 合多个 微效基 
因， 就 可以增 加种子 田间萌 发和出 苗对逆 境胁迫 的忍受 能力， 这可能 是将来 种子活 
力研 究的一 个重要 方向。 

目前种 子活力 的分子 基础方 面研究 还相当 薄弱， 今后 要充分 利用基 因组学 、蛋 
白 质组学 和生物 信息学 方法， 从分 子水平 上探讨 种子活 力形成 差异与 调控的 分子机 
制， 种 子耐逆 胁迫的 分子机 理等。 获得 与种子 活力相 关的控 制种子 发育、 劣变 、寿 
命、 萌发、 耐逆 等关键 基因， 整合调 控种子 发育、 劣变、 萌发等 分子调 控网络 ，进 
一步 解析高 种子活 力形成 的分子 机理； 获得与 种子活 力相关 的关键 基因， 通 过转基 
因 方法， 培育 高活力 品种， 在遗 传上改 良种子 活力。 因此， 有关种 子活力 机理研 
究， 不仅具 有重要 的理论 价值， 同 时也具 有重要 的实际 意义。 
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种 子的劣 变与种 子抗衰 


Seed  Deterioration  and  Seed  Anti- aging 


种子 生活既 是植物 个体发 育的一 个特定 阶段， 又可以 形成单 独的生 活史， 其经 
历从 发育、 成熟、 到逐步 衰老、 死亡 的生命 历程。 众所 周知， 当种子 一旦达 到生理 
成 熟后便 开始经 历衰老 过程， 这是不 可抗拒 的自然 法则， 这 就是所 谓的种 子劣变 
(seed  deterioration) 或称种 子衰老 （seed  aging)。 种子 劣变是 一 个种 子生活 力不断 
下降的 渐进和 累积的 过程， 伴随 着种子 生活力 下降， 在 形态、 物 理化学 反应、 生理 
生化 代谢以 及遗传 上发生 一系列 变化。 但 是为什 么有些 植物的 种子经 过几十 年甚至 
上百年 依然保 持着生 活力？ 而 有的植 物种子 仅能存 活几天 甚至几 小时？ 它们 是如何 
做 到的？ 这就是 不同种 子的劣 变与抗 衰能力 引起的 差异。 

掌握种 子劣变 与抗衰 机理， 对 于延长 种子寿 命具有 重要的 生态、 农艺和 经济意 
义。 例如， 控制种 子贮藏 劣变， 能有 效保护 贮藏种 子的生 活力， 种子 的安全 保存可 
以为全 球的作 物多样 性提供 最好的 保障。 在 农业生 产上， 种子 寿命长 可以减 少繁种 
次数， 降低种 子生产 费用， 且 有利于 保持种 质的典 型性和 纯度， 可 以合理 调节余 
缺， 减 少报废 损失。 同时， 种子 是研究 寿命和 老化机 理的理 想模式 材料， 解 析种子 
劣变 与抗衰 机理， 同样可 以为人 类健康 及谋求 “长命 百岁” 提 供重要 信息。 

为 了研究 种子劣 变与种 子抗衰 机理， 目前广 泛采用 人工老 化处理 种子模 拟自然 
老 化开展 研究。 发生 衰老的 种子， 往往在 种子和 幼苗的 形态方 面出现 衰老的 特征。 
许多 作物种 子随着 衰老其 种皮颜 色逐渐 加深， 光泽度 降低， 暗淡 无光。 油脂 种子有 
“ 走油” 现象。 衰老 种子的 发芽率 往往比 较低， 发芽 迟缓， 对 不良环 境的抵 抗力降 
低， 幼 苗生长 缓慢， 最终 表现为 出苗率 降低、 苗期 延长、 弱苗、 小苗、 白化 苗和畸 
形苗 增多等 现象。 近年 来随着 分子遗 传学、 蛋白 质组学 和生理 学研究 技术的 快速发 
展， 目前 对种子 劣变与 抗衰机 理进行 了深人 研究。 关于 种子劣 变的原 因与机 理有许 
多 解释， 但还 没有一 个统一 圆满的 解释。 综 合大量 的研究 结果， 可归纳 为以下 
几种。 

(1)  膜 系统的 损伤： 衰 老种子 中活性 氧的积 累以及 干燥种 子中的 非酶促 的膜质 
自动 氧化共 同引起 膜质过 氧化， 直接 导致膜 的选择 通透性 加大， 膜结 构的破 坏引起 
一 些具有 膜结构 的细胞 器如线 粒体、 内质 网及高 尔基体 等发生 衰退、 破裂 甚至解 
体， 从 而丧失 了生理 功能并 放出各 类水解 酶及有 机酸， 加速了 种子衰 老[1]。 

(2)  生物大 分子的 变化： 种子衰 老过程 中原有 核酸的 解体， 新 核酸合 成的受 
阻， 伴随着 蛋白质 含量的 降低， DNA 损伤和 基因组 不稳定 是衰老 过程的 驱动力 [2)。 
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衰老种 子中， DNA 聚 合酶、 RNA 聚 合酶、 超氧 化物歧 化酶、 过氧化 氢酶、 过氧化 
物酶、 ATP 酶、 脱 氢酶、 细 胞色素 氧化酶 以及谷 氨酸脱 羧酶等 易丧失 活性， 而核 
酸酶、 蛋 白酶、 酸 性磷酸 酯酶、 磷酸 化酶、 肌醇 六磷酸 酶和多 胺氧化 酶等活 性反而 
增强。 膜质 过氧化 反应产 生的自 由基、 丙二醛 及其类 似物会 进一步 攻击生 物大分 
子， 引起 蛋白质 变性、 酶 钝化或 使染色 体发生 突变及 破坏重 要细胞 器等， 直 接或间 
接地对 种子造 成危害 [3] 。 

(3)  有毒 物质的 积累： 种子 衰老过 程中， 脂肪 氧化产 生的醛 、酮、 酸类 物质， 
蛋白 质分解 产生的 多胺， 脂 质过氧 化产生 的丙二 醛等均 会对种 子活细 胞产生 毒害作 
用。 其 他的许 多代谢 产物， 如 游离脂 肪酸、 乳酸、 香 豆素、 肉 桂酸、 阿 魏酸、 花楸 
碱等多 种酚、 醛类、 酸类化 合物、 植物 碱和氰 化物等 W， 均 对种子 有毒害 作用。 

(4)  内源 激素不 平衡： 种 子衰老 过程中 往往伴 随着内 源激素 的剧烈 变化， 促进 
种子 萌发的 各种内 源激素 （赤 霉素、 细胞分 裂素和 乙烯） 生成 能力的 下降和 丧失是 
种 子老化 的基本 过程。 

那么， 种子是 通过什 么途径 防止或 者延缓 衰老， 延长 自身寿 命的？ 目前 对种子 
抗衰机 理虽有 一定的 了解， 但其 精确机 理尚不 成熟。 综 合大量 的研究 结果， 可归纳 
为以下 几种。 

(1)  种 子抗衰 老保护 系统： 包 括种皮 的保护 作用和 种子中 保护物 质的存 在[53。 
种 皮在保 护胚、 保 护种子 贮藏过 程时抵 抗生物 和非生 物胁迫 （如 病原 体和食 肉动物 
的 侵袭、 紫 外线、 潮湿、 高 温和氧 化等） 起重 要作用 m， 而种 皮中木 质素也 与种子 
渗透性 和抗机 械损伤 相关。 种子中 保护性 化学复 合物类 黄酮、 维生素 E 和 7 -氨基 
丁 胺等， 在 种子衰 老条件 下起到 很好的 保护性 作用。 正 常型种 子中， 植物 胚胎晚 
期丰 富蛋白 （late  embryogenesis  abundant  protein,  LEA)、 热 激蛋白 （heat  shock 
protein,  HSP)、 种子 贮藏蛋 白等特 殊蛋白 质的存 在与种 子抗衰 老紧密 相关。 

(2)  种 子去毒 系统： 为了 控制自 由基对 细胞的 损害， 种 子形成 了一套 去毒系 
统， 包含大 量的去 氧化酶 如超氧 化物歧 化酶、 过氧化 氢酶、 抗坏 血酸过 氧化物 
酶、 单脱 水抗坏 血酸还 原酶、 脱 氢抗坏 血酸还 原酶、 谷 胱甘肽 过氧化 物酶、 谷胱 
甘肽还 原酶、 卩- 琉基丙 酮酸转 硫酶等 1， 能 较好地 去除有 毒物质 以保护 细胞的 
结构。 

(3)  细 胞修复 机制： DNA 损伤 和基因 组不稳 定是种 子衰老 过程的 驱动力 ，大 
量研究 发现种 子引发 （seed  priming) 处理 能引起 DN A 修复 [s] ， 但是其 DNA 修复 
机 制仍不 清楚。 蛋 白质合 成是种 子萌发 的必要 条件， 种 子通过 贮存的 mRNA 更新 
蛋白质 合成可 以使在 贮藏过 程中丧 失功能 的蛋白 质得到 更新， 在种子 萌发的 进程中 
甲硫 氨酸合 成酶、 S- 腺 苷甲硫 氨酸合 成酶、 S- 腺苷高 半胱氨 酸等大 量增加 OT， 维系 
着老 化种子 细胞活 化修复 能力。 因此， 保 持蛋白 质合成 和修复 能力是 种子在 干燥状 
态 能长期 保存、 保 证种子 活力的 关键。 
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种子活 力在生 理成熟 期达到 最高， 其后活 力开始 发生不 可逆的 下降， 发生种 
子 劣变。 为防 止或延 缓种子 劣变的 发生， 延 长种子 寿命， 种 子可以 形成多 种抗衰 
老 系统。 种子 的劣变 与种子 抗衰是 一个非 常复杂 的综合 性状， 不仅 受种子 本身物 
理、 化学、 分子 和遗传 因子等 方面的 影响， 而且 受种子 发育、 收获、 贮藏 和萌发 
期 等环境 因素的 影响。 因 此需要 从上述 多个方 面综合 考虑， 方能正 确掌握 种子的 
劣 变与种 子抗衰 机理， 这是 一个极 其复杂 的科学 问题， 至 今其准 确的机 理仍不 
清楚。 

近 年来植 物基因 组学、 蛋白 质组学 和生物 信息学 方法得 到快速 发展， 但 种子劣 
变 与抗衰 的分子 基础方 面研究 仍相当 薄弱， 种 子劣变 与抗衰 的分子 机理仅 在拟南 
芥、 水稻 等几种 模式作 物上有 过报道 [9a°]， 而其 他作物 上这方 面的研 究相当 薄弱。 
今后要 充分利 用基因 组学、 蛋白 质组学 和生物 信息学 方法， 从 分子水 平上探 讨种子 
劣变 与抗衰 的分子 机理， 获得 与种子 劣变、 抗 衰相关 的关键 基因， 整 合调控 种子发 
育、 劣变、 萌 发等分 子调控 网络， 有望进 一步解 析种子 劣变与 抗衰老 机理。 种子劣 
变 与抗衰 机理的 阐明， 对延 长种子 寿命， 提高种 子活力 具有重 要的理 论价值 与实际 
意义。 
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影 响种子 寿命和 贮藏行 为的遗 传机制 

The  Genetic  Mechanism  Affecting  Seed  Longevity  and  Storage  Behavior 


1.  种子 寿命和 贮藏行 为研究 的意义 

种 子寿命 （seed  longevity) 是指种 子在一 定环境 条件下 所能保 持生活 力的期 
限， 即 种子能 存活的 时间。 种子寿 命长短 主要取 决于物 种本身 的遗传 特性， 同时也 
受发育 期间环 境条件 和收获 后贮藏 条件的 影响。 植物种 子寿命 从几小 时至上 千年差 
异 很大， 并且可 以稳定 遗传， 这 是与植 物种类 长期在 固定生 态环境 适应性 密切相 
关。 由于 种子耐 贮性决 定了其 寿命的 长短， 而 耐贮性 的高低 是植物 长期进 化的结 
果， 并 由基因 及其表 达强度 决定。 因此从 种子贮 藏行为 人手， 研究种 子寿命 的遗传 
机制， 尤其是 传统型 种子与 顽拗型 种子的 遗传差 异及其 机制， 并考虑 利用生 物技术 
将 控制种 子耐贮 性的基 因转人 顽拗型 种子以 提高顽 拗型种 子的耐 贮性， 这对 降低种 
子生产 成本、 减 缓品种 退化和 降低种 子贮藏 成本， 都具 有深远 的科学 意义。 这也是 
目前该 领域研 究者必 须面临 并寻求 解决方 案的科 学问题 之一。 

2.  种子 寿命和 贮藏行 为遗传 的研究 

种子寿 命的长 短实际 上是与 贮藏特 性相关 的基因 决定的 差异。 种 子贮藏 行为是 
指 种子对 脱水干 燥的适 应性和 对贮藏 环境的 需求。 按照 种子贮 藏行为 £1以[1]在 Ro¬ 
berts™  分类 的基础 上将种 子分为 传统型 种子、  中间 型种子 和顽拗 型种子 H 类。 传 
统 型种子 （orthodox) 可以干 到很低 的水分 也没有 损伤， 其寿 命在很 大范围 内随水 
分和 1C 存 温度的 降低而 增加； 中间 型种子 (intermediate) 的 寿命在 40% 〜 50% 
RH  (相 对湿 度）， 20°C 的平 衡水分 以上， 随水分 降低而 延长， 如在 此平衡 水分以 
下， 随水分 降低而 丧失； 顽拗 型种子 (recalcitrant) 当 干到一 定水分 （96% 〜 98% 
RH 的平衡 水分） 再继续 干燥， 种 子生活 力很快 丧失。 到目前 为止， 还没有 种子寿 
命与储 藏环境 的关系 方程。 

种子的 脱水耐 性是影 响其贮 藏行为 的关键 因素。 早 期的一 些研究 认为， 顽拗型 
种子与 正常型 种子在 贮藏特 性上具 有质的 差异， 而现在 则认为 它们的 差别不 在于有 
无 耐脱水 与耐低 温性， 而 在于数 量上的 差别  '  换 言之， 种子 的脱水 耐性是 一种数 
量 性状， LEA 蛋白 （胚 胎晚 期丰富 蛋白） 的量可 以决定 耐性的 高低。 许多 脱水耐 
性种子 的研究 表明， 在种子 发育的 后期， 脱水或 ABA 诱导的 LEA 蛋白产 生和积 
累， 其中 一些蛋 白质可 能通过 与大分 子结构 结合， 涉及种 子脱水 耐性的 机制， 对幼 


•  48  • 


农  学 


苗 脱水伤 害起保 护作用 ™。 海榄的 雌种子 不产生 LEA 蛋白， 从而 支持了  LEA 蛋 
白的 缺乏可 能是敏 感性组 织固有 特征的 假说。 源 于热带 湿地的 顽拗型 种子在 发育过 
程中 不形成 LEA 蛋白。 LEA 蛋白的 缺乏可 能是由 于相关 基因的 缺乏， 或者 是由于 
相 关基因 转录成 LEA 蛋白 的能力 丧失。 在幼苗 组织中 LEA 蛋白被 ABA 脱水诱 
导， 认 为在脱 水胁迫 过程中 ABA 可能作 为一种 基因转 录的信 号转换 器起作 
用。 LEA 蛋白 在种子 发育中 的表达 模式、 保守 的顺序 结构、 高度的 亲水性 和抗变 
性的 能力， 为其在 脱水耐 性中的 重要作 用提供 了间接 证据。 转 基因实 验则直 接证明 
了  LEA 蛋白的 作用。 

有关 种子贮 藏寿命 的早期 研究， 因 受研究 手段的 限制， 主 要是针 对某些 外界条 
件 对种子 寿命、 活力 影响的 研究， 测 定以吸 水力、 发 芽率和 大田产 量表观 性状为 
主。 从 20 世纪 80 年 代中期 开始， 有 关种子 寿命的 生理生 化机理 研究大 量出现 ，并 
总结 出了一 些重要 结论， 表明 种子寿 命与种 子耐脱 水性、 脂质 过氧化 作用、 蛋白质 
成熟加 工酶和 蛋白修 复酶的 作用等 密切相 关[5"]。 种子的 寿命是 有一定 长度的 ，彼 
此 之间存 在遗传 差别， 所以从 根本上 讲种子 寿命是 受遗传 基因决 定的， 由 表观性 
状、 生理 指标等 深人到 遗传机 制的研 究是一 个必然 趋势。 近 年来， 随 着分子 生物学 
技术的 发展， 对影 响种子 寿命及 其贮藏 行为的 遗传机 制的研 究逐渐 增多， 但 进展相 
对 缓慢。 LEA 蛋白对 种子脱 水耐性 的获得 起重要 作用， LEA 蛋白的 量可以 在一定 
程 度上决 定脱水 耐性的 高低， 对种子 的储藏 行为具 有重要 影响。 因此， 对 Zea 基因 
表 达的研 究是探 索种子 储藏行 为遗传 机制的 关键， 目前 已发现 ABA 依 赖型、 ABA 
诱 导型、 ABA 非 应答型 和乙烯 诱导型 4 种表 达途径 [8)。 脂肪 氧化酶 是脂质 降解的 
关 键酶， 在大豆 种子中 已发现 3 种脂肪 氧化酶 同工酶 （Lox-1、 Lox-2 和 Lox-3)， 
其缺失 可在一 定程度 上提高 大豆种 子贮藏 的稳定 性[9] ; 在稻 谷中也 发现了  3 种与脂 
肪降解 有关的 脂质过 氧化物 同工酶 （Lox-1、 Lox-2 和 Lox-3)， 以 Lox_3 为主 ，占 
80% 〜 90%， 脂肪 氧化酶 Lox-3 的缺 失能有 效地延 缓稻谷 的老化 变质， 并能 够减轻 
仓储害 虫的危 害[1°]; 醛类物 质是影 响稻谷 老化、 缩短 水稻种 子寿命 的重要 物质， 
因此， Lox-1 和 Lox-2 可能是 延缓稻 谷老化 变质和 延长种 子耐贮 性的关 键基因 [n3;s 
而 在玉米 中发现 了两种 Lox 同工酶 （Lox-1、 Lox-2) 具有同 样作用 U2]。 遗 传分析 
结果 表明， Lox-1 和 Lox-2 位点是 紧密连 锁的， Lox-3 位点 则是独 立的， 目 前已经 
克隆了 控制大 豆种胚 Lox-1、 Lox-2 和 Lox-3 表 达的结 构基因 Lox-1 ,  Lox_2 和 
Lox-3 „ 另外， 在水 稻幼苗 中也克 隆出了 脂氧合 酶基因 Lox-2[13]。 种子 发育过 程中， 
贮藏蛋 白不断 合成， 新合成 的贮藏 蛋白大 都以前 体形式 存在， 无疑前 体蛋白 的加工 
对 种子成 熟具有 一定的 作用。 有研 究者在 大豆和 蓖麻种 子中分 离到了 一种负 责贮藏 
蛋 白成熟 的液泡 加工酶 （VPE)， 可使种 子前体 蛋白在 C 端 Asn 残 基处的 肽键断 
裂， 从而形 成成熟 的贮藏 蛋白。 

L- 异天冬 氨酰蛋 白甲基 转移酶 （MMT) 在植物 中的发 现已经 20 多年， 此酶 
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在 植物胁 迫的适 应过程 中和在 种子寿 命中的 作用仍 然没有 确定。 PIMT 酶修 复系统 
可以催 化异常 L-isoaspartyl 残留的 转换为 正常的 L-aspartyl 形式， 从而遏 止蛋白 
质 变性， 有助于 细菌和 动物的 长寿和 生存。 0 荦 等 [u] 研究 发现， ： PIMT1 减少 
L-isoasparty 戚基 积累， 增加拟 南芥种 子寿命 及萌发 活力。 相反， L-isoaspartyl 残 
基的 增加， 从而提 高成熟 种子对 老化的 敏感性 和胁迫 条件下 活力的 丧失。 该 机制可 
能 与种子 的寿命 有关。 

3.  种 子寿命 和贮藏 行为需 要研究 的问题 

造 成植物 种子的 贮藏行 为差异 的遗传 基础是 什么？ 长命种 子与短 命种子 的遗传 
差异有 哪些？ 研究解 决以上 问题， 将对 种子储 藏特性 改良， 特 别是顽 拗型和 中间型 
种子 的保存 具有重 要科学 意义。 

4.  研究的 主要困 难所在 

种子 贮藏行 为和寿 命不同 的植物 遗传基 础差异 较大， 同种 植物种 子的贮 藏行为 
和 寿命差 异较小 ，所 以种 子寿命 和贮藏 行为的 遗传研 究较为 困难。 
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种子耐 脱水损 伤的生 理与分 子机制 

The  Mechanism  of  Seed  Desiccation  Tolerance 

生 命离不 开水， 但种 子能够 忍耐极 度脱水 而保持 生命力 ra。 种子 脱水耐 性在发 
育 中逐渐 获得， 成熟 种子一 旦吸水 萌发， 则会失 去脱水 耐性。 种子在 脱水敏 感时期 
如果遭 遇干燥 失水， 则会造 成细胞 损伤， 严重影 响种子 活力及 其成苗 质量。 在农业 
生 产中， 种子成 熟过程 中的气 候因子 （如温 度和湿 度）， 种子采 收后的 干燥、 贮藏、 
以及 播前预 处理等 技术， 都会 涉及种 子脱水 损伤的 问题， 尤其 对于提 前采收 的种子 
和因延 迟采收 导致穗 萌发的 种子， 因 其脱水 敏感性 而严重 影响了 种子的 质量， 继而 
直接影 响种苗 的田间 表现， 造成 大面积 减产或 绝收。 因此， 种子脱 水耐性 / 敏感 性， 
直接 关系到 良种 优良品 性的最 终实现 ，阐 明 种子脱 水损伤 的生理 和分子 机制， 对于 
指导作 物种子 是适时 采收和 采后种 子干燥 加工、 贮藏以 及播前 浸种等 技术， 以保证 
良种 的生产 潜力和 效益， 具 有重要 的实际 意义。 

在 种子植 物中， 脱水 耐性普 遍存在 于种子 （占 种子 植物的 92%， 称为 正常型 
种子） 和 花粉， 却少 见于营 养组织 （如 复苏 植物， 只 占被子 植物的 0.2%)[=]; 但 
常见于 地衣、 藻类和 苔藓植 物的营 养组织 和孢粉 脱 水耐性 可能是 在进化 过程中 
逐渐 丢失的 性状， 种子、 花粉 （孢 粉） 或 少数复 苏植物 营养组 织的脱 水耐性 可能是 
进化遗 留性状 [1]。 种子 脱水耐 性在发 育过程 中逐渐 获得， 而 在萌发 以及成 苗后逐 
渐 丧失， 这似乎 说明脱 水耐性 在种子 个体发 育阶段 重演了 系统演 化过程 ®。 因此， 
研究种 子的脱 水耐性 / 敏感性 机制， 具 有重要 的理论 价值。 

在 种子植 物中， 还 有少部 分种子 （占 种子 植物的 8%， 称为 顽拗型 种子） 对脱 
水 敏感。 这些物 种常见 于热带 和亚热 带高大 树种， 但在温 带也有 分布。 顽拗 型种子 
在发育 后期不 经历成 熟脱水 而从母 体脱落 散布， 在自然 界中种 子寿命 较短。 这类种 
子为 研究脱 水耐性 / 敏感性 机制， 提 供了很 好的对 比研究 试材。 

目前， 脱水 耐性获 得和保 持的调 控机制 是不清 楚的。 正 常型种 子中， 脱 水耐性 
的 获得和 保持是 受程序 化发育 调控的 （开 始时 受母体 控制， 发育后 期受胚 自身调 
控）， 而不 是受环 境因子 控制。 脱水 耐性发 育调控 的内源 因子， 也作 用于其 他种子 
成熟进 程以及 休眠的 发育， 都涉及 ABA 依赖 和非依 赖的基 因调控 途径。 例如 ，对 
拟南芥 的研究 表明， 参与种 子发育 控制的 4 个重 要基因 Zecl 、 lec2 、 /m3 和 abi3 
中 ，后 3 个与脱 水耐性 的获得 相关。 

关于脱 水损伤 机制的 研究， 目前主 要有以 下几个 方面： ① 将脱水 损伤限 制在可 
修复 水平； ② 在脱水 状态能 够保持 生理完 整性； ③ 在重新 吸水过 程中， 能够 修复脱 
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水损 伤和复 水损伤 M 。 研 究者们 推断脱 水耐性 / 敏感 性可 能与多 种机制 或过程 有关， 
如在 失水过 程中细 胞的去 分化、 代谢 “关 闭”、 抗 氧化系 统的存 在和有 效运转 、保 
护 性分子 （包括 LEA 蛋白、 蔗糖、 寡糖 或半乳 糖苷环 多醇、 两性 分子、 油 体外周 
的油 素蛋白 等）、 玻璃态 形成、 膜 相变， 以及在 重新水 合过程 中修复 机制的 存在和 
运转等 [5)。 但是， 以 上推断 一直缺 乏足够 的实验 证据的 支持， 而且已 有的研 究大多 
是 针对复 苏植物 和低等 植物。 遗憾 的是， 对于 普遍存 在于正 常性种 子中的 脱水耐 
性， 以及 顽拗性 种子的 脱水敏 感性， 开展系 统性的 研究相 对较少 这一 领域的 
研究 进展简 要介绍 如下。 

细胞去 分化或 者代谢 关闭， 是 正常性 种子获 得脱水 耐性后 的细胞 行为， 但在顽 
拗型种 子中， 细胞代 谢在整 个种子 发育过 程以至 成熟散 布后， 都 处于活 跃状态 ，遭 
遇轻度 脱水， 就 会造成 DNA 的严重 损伤， 只是在 成熟散 布时代 谢速率 略降， 种子 
散布时 分生细 胞停留 在分裂 周期的 G! 期， 避开 了更为 脆弱的 4C 期， 以规避 脱水伤 
害， 一 旦散落 到定植 地点， 代 谢速率 上升， 迅速 萌发成 苗[91。 

活性 氧及其 清除系 统在种 子以及 复苏植 物营养 组织的 脱水耐 性中的 作用， 备受 
重视。 尤其是 近年来 对活性 氧的双 重作用 （细 胞信 号转导 和细胞 劣变） 更为 关注。 
酶促和 非酶促 抗氧化 清除系 统能否 有效地 运转， 是清除 活性氧 毒害的 关键。 在干的 
细胞状 态下， 可能 存在局 部水合 区域， 允 许某些 抗氧化 物质的 作用。 例如， 在细胞 
核内， 存 在含半 胱氨酸 残基的 物质， 以保 护核酸 抵御活 性氧的 攻击。 含半胱 氨酸残 
基 的物质 可以通 过硫氧 还蛋白 和谷氧 还蛋白 等提供 电子而 再生。 在 脱水素 结合区 
域， 水活度 较大， 抗氧 化酶可 以发挥 清除活 性氧的 作用。 顽拗 型种子 遭遇轻 度脱水 
后 细胞即 可受到 损伤， 可能 与抗氧 化系统 不能有 效运作 有关， 其中抗 坏血酸 -谷胱 
甘肽再 生受阻 是重要 的原因 W 。 

蔗糖 和胚胎 晚期丰 富蛋白 （LEA)， 因与正 常性种 子脱水 耐性的 获得和 保持有 
关 而深受 关注。 LEA —般 缺乏半 胱氨酸 残基， 多由带 电荷或 不带电 荷的极 性氨基 
酸残基 组成。 LEA 蛋白的 出现， 与正常 性种子 成熟以 及各种 胁迫造 成的水 分缺失 
等 事件相 关联， 常伴随 ABA 对 Zea 基因 转录的 调控。 据 此推测 LEA 蛋白与 脱水耐 
性 相关， 但还没 有直接 的实验 证据。 研 究发现 18 个基 因编码 LEA 和 2 个 热激蛋 
白， 在脱 水过程 中蛋白 质表达 上调。 LEA 蛋白分 子的亲 水性， 使与 LEA 蛋 白结合 
的细 胞结构 和大分 子周围 形成保 护性的 水壳， 还 可以在 失水和 干的细 胞状态 下隔离 
离子。 脱水素 （富 含赖 氨酸的 K 片段的 2 组 LEA) 易于形 成^ 环， 可以阻 止分子 
之间 不恰当 的疏水 连接， 对在脱 水后暴 露出来 的其他 蛋白的 疏水结 构域， 起 到稳定 
的 作用， 这种作 用类似 于小分 子热激 蛋白。 脱水诱 导一些 LEA 蛋白 形成的 a 环， 
以 及蔗糖 分子， 是细 胞在干 状态下 形成玻 璃态的 基础。 在 温带、 热带 亚热带 地区的 
顽 拗型种 子中， 都 发现有 LEA 蛋白 2 组 （脱 水素） 存在， 但 在湿地 顽拗型 种子中 
没 有发现 LEA 蛋白。 也有 报道在 顽拗型 种子中 发现大 量小分 子热激 蛋白的 存在。 
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热稳 定蛋白 在顽 拗型种 胚中的 表达， 与这 些种胚 宜于超 低温保 存有关 [9] 

细胞玻 璃态的 形成有 利于保 持种子 活力， 脱 水耐型 的种子 在脱水 后细胞 形成玻 
璃态， 与 蔗糖和 LEA 蛋白 有关。 干 种子中 LEA 蛋白 卷曲， 与蔗糖 分子和 残留的 
水分子 相连。 但 在膜片 层之间 的小空 间内， LEA 蛋 白大分 子不能 介人， 只 有蔗糖 
分 子与水 分子的 交联。 类似 于复苏 植物脱 水时组 织内常 含有高 浓度的 蔗糖， 在正常 
性种子 成熟脱 水时， 蔗糖、 棉 子糖等 寡糖在 细胞内 累积。 细胞 膜片层 之间的 蔗糖分 
子 可以防 止膜片 层相互 靠近， 从而 阻止磷 脂的相 变和膜 组分的 解离， 进而防 止膜嵌 
蛋白 分子从 膜片层 结构中 逸出。 在发 育的顽 拗型种 子的子 叶和胚 轴中， 蔗糖、 棉子 
糖 和水苏 糖也会 累积， 而且累 积的蔗 糖多于 寡糖。 然而， 细胞 玻璃态 的形成 需要小 
于 0.3g/g 含 水量， 而在顽 拗型种 子中， 往往还 没有脱 水到形 成玻璃 态的含 水量水 
平时， 就已 经失去 活力。 因此， 在顽 拗型种 子中， 蔗糖 的作用 更多的 是水解 成为呼 
吸 作用的 底物， 供发育 所需， 不能像 在正常 性种子 中那样 起到脱 水保护 作用。 研究 
发现 顽拗型 种子在 快速脱 水时， 相对 于慢速 脱水表 现出相 对较高 的脱水 耐性， 可能 
快速 脱水造 成了细 胞内局 部的玻 璃化， 使得种 子脱水 忍耐程 度高于 慢速脱 水[9] 。 

有 研究发 现具有 脱水耐 性的花 粉和种 子中， 两性 物质可 以在脱 水时掺 人细胞 
膜， 而 在再水 合时迁 移回细 胞质， 可能与 在脱水 状态下 能够保 持种子 细胞膜 流动性 
有关。 但也有 研究发 现在别 的物种 中并非 如此。 两性物 质在干 种子中 是否具 有稳定 
细胞膜 系统的 作用， 还有 待研究 M 。 

在 水合细 胞内， 油体表 面的油 素蛋白 （oleosin) 可防 止油体 聚集。 但在 富含油 
的顽 拗型种 子中， 油 素蛋白 缺乏或 不足， 可能 与脱水 后再水 合时引 起油体 聚集有 
关。 但近 期研究 表明， 在成 熟的顽 拗型种 子中鉴 定出两 种油素 蛋白， 以及油 素蛋白 
的 cDNA 和肽 序列。 这些发 现令人 重新思 考是否 油素蛋 白与脱 水敏感 相关。 

正常性 种子在 重新吸 水后， 能够立 即修复 在脱水 时产生 的所有 损伤， 在 胚根突 
破种皮 前完成 修复。 损 伤修复 机制和 正常细 胞结构 和功能 的重建 能力， 是保 证脱水 
耐性的 前提， 其中 抗氧化 能力是 关键。 有研究 表明， 新 采收顽 拗型种 子具有 修复辐 
射造成 DNA 片 段化的 能力， 但种 胚一旦 脱水后 这种修 复能力 丧失； 当刚脱 水时， 
液晶状 态和胶 状态之 间能够 可逆性 互转， 在种子 活力下 降后， 此能力 受损。 脱水还 
会造 成蛋白 质二级 结构的 不可逆 改变。 对 于顽拗 型种子 在不利 贮藏条 件下的 短期贮 
藏过 程中， 以及非 致死脱 水后， 种子细 胞修复 能力的 研究， 目前鲜 见报道 

脂类组 成与种 子劣变 有关。 在顽 拗型种 子中， 膜磷 脂中饱 和脂肪 酸的组 分比例 
高于 正常性 种子。 伴随种 子脱水 伤害， 种 子内累 积单不 饱和脂 肪酸和 多聚不 饱和脂 
肪酸。 有人 提出， 种子 保持饱 和脂肪 酸含量 水平与 防止脱 水伤害 有关； 在 固化的 H 
酰 甘油还 未液化 之前， 种子脱 水是致 命的。 对于 顽拗型 种子内 的贮藏 油脂和 膜组分 
油脂， 都需 要广泛 的研究 [9]。 
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种 子干燥 的热力 学机制 

The  Thermodynamic  Mechanism  of  Seed_drying 

种 子是作 物生产 最基本 的生产 资料， 种子质 量的高 低直接 影响农 作物的 产量和 
品质。 种子 活力是 在种子 发育过 程中形 成的， 贮 藏物质 的积累 是种子 活力形 成的基 
础。 伴随着 种子的 成熟， 体 内的蛋 白质、 淀 粉等物 质逐渐 积累， 种子 的发芽 率及活 
力 也逐渐 提高， 生 理成熟 期达到 高峰。 在此 阶段， 种子表 现出最 高的种 子发芽 率和种 
子 活力。 而当 种子收 获后， 随着 种子的 干燥、 加工、 贮藏， 则伴 随着种 子活力 下降的 
不可逆 变化， 其变 化速度 取决于 采收、 干燥、 加工 和贮藏 条件。 当 种子收 获后， 到种 
子 的再次 播种， 在此 期间种 子的品 质不断 变化， 而 通过研 究在此 期间种 子的热 力学特 
性， 分 析种子 干燥的 热力学 机制， 对于 理解和 抑制种 子活力 下降， 十分 重要。 

众所 周知， 生命系 统中所 发生的 过程都 与热有 联系。 因此， 热力 学方法 在研究 
生命过 程中所 起的作 用是必 然的， 迄今 为止也 已取得 了一些 重要的 进展。 人们 在微生 
物、 细胞 组织、 生命 个体等 多方面 进行了 热力学 机制的 研究， 针 对种子 方面， 在种子 
干燥 期间， 研究 热现象 中整个 种子系 统在平 衡时的 性质， 建立 能量、 质量平 衡关系 ，以 
及 在状态 发生变 化时， 分析系 统与外 界的相 互转换 与传递 机制， 尚存在 着不少 问题。 

在 种子的 干燥、 贮藏 期间， 种 子的各 种组成 成分， 包括 水分、 淀粉、 糖类 、脂 
类等的 变化， 都将引 起种子 的热力 学特性 变化。 为了研 究不同 种子的 热力学 机制， 
已有 的研究 普遍应 用了各 种先进 仪器， 包 括动态 机械分 析仪、 差示 扫描量 热仪、 X 
射线衍 射仪、 扫描电 子显微 镜等。 

在 对种子 的热力 学特性 分析方 法中， 水分热 力学分 析是研 究种子 水分与 周围环 
境关 系的有 效方法 之一。 水 分的吸 附特征 是生化 物质的 化学组 分和温 度在一 定水合 
状 态下的 反应， 随温 度和湿 度变化 而造成 的吸附 特征改 变可以 指示种 子细胞 组分的 
水合 情况及 结构的 变化。 由于水 分热力 学参数 AS、 △好和 AG 更能 直接反 映出水 
分 子与其 吸附点 的相互 关系， 通 过对种 子吸附 等温线 上各个 区域的 分析， 得 到种子 
热力学 特性的 分析结 果是水 分热力 学分析 常用的 分析方 法[1] 。 已有研 究表明 不耐干 
种子对 水分的 束缚能 力低， 较 易失去 吸附等 温线上 第一吸 附区域 的强吸 附水， 继而 
引起 大分子 构象的 变化， 从而影 响种子 活力1 =]。 

早在 20 世纪 80 年代， Ellis 和 Roberts 就通过 热力学 的相关 知识， 提出 了预测 
种 子寿命 的经验 公式， 虽已 被广泛 接受， 但是 其局限 性不小 M。 其后， Vertucci 等 
经过 研究， 基于热 力学的 考虑， 提出解 释种子 贮藏性 质的新 学说， 认 为种子 劣变化 
学反 应所必 需的水 的可用 性是防 止干种 子老化 劣变的 因素， 因 而水势 可能是 能够更 
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好地 指示最 佳贮藏 条件的 指标。 在 较低温 度下贮 藏的种 子含水 量并不 是越低 越好， 
而 是随着 温度的 降低， 其最佳 含水量 值有所 提高。 Vertucci 用差 示扫描 量热仪 
(DSC) 技 术研究 豌豆和 大豆种 子的水 分状态 表明， 种 子组织 中至少 存在五 种水分 
状态， 其 中状态 1 和状态 2 的 水分是 不可冻 结的， 它们 与大分 子紧密 结合或 形成玻 
璃态。 这种玻 璃态的 水或不 可冻结 水与正 常性种 子脱水 耐性的 形成关 系密切 M 。 

在种子 的干燥 和贮藏 期间， 将不 可避免 地遭遇 到种子 间以及 种子内 部水分 、热 
量的不 平衡， 也就会 造成种 子外部 和内部 的质量 传递、 热量 传递。 当 种子的 温度和 
质量 发生变 化时， 颗粒 就会出 现不同 程度的 膨胀或 皱缩。 而由 于种子 本身是 非均质 
材料， 不 同部位 的组分 和含水 率各不 相同， 由此决 定了其 传热传 质的不 均匀性 ，导 
致 种子内 部产生 不同程 度的温 度梯度 和水分 梯度， 引起 内部出 现湿、 热 应力， 从而 
造成 种子的 热学、 力学特 性变化 [5]。 当种 子内部 的应力 值大于 其本身 的极限 应力强 
度时， 就会 出现应 力裂纹 现象， 影 响种子 质量， 降低种 子的活 力和发 芽率。 

近几十 年来， 在 建立物 料湿热 传递的 数学模 型时， 众多的 学者通 过实验 观察和 
理论 分析， 提出了 重力、 浓度 梯度、 温 度梯度 和压力 梯度这 4 种 质传递 推动力 及包括 
力 学流动 和毛细 流动等 在内的 8 种 质迁移 机理， 建立了 诸多物 料内部 的湿热 迁移模 
型， 其 中包括 Sherwood 扩散 理论、 蒸 发冷凝 理论、 毛细管 模型、 热质传 递耦合 理论、 
Luikov 不可逆 热力学 模型、 Whitaker 体积 平均理 论以及 渗透蒸 发前沿 理论模 型等。 
在 种子的 热力学 机制研 究中， 不可 避免地 涉及以 上各种 模型。 然而， 这 些模型 总是或 
多或 少地建 立在不 同的假 设基础 之上， 总有 其局限 之处， 如何尽 可能地 减少对 种子的 
假设， 尽可能 地符合 现实中 种子的 热力学 特性， 这是 当今种 子模型 建立的 重点。 
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种子 出苗性 状的遗 传与分 子机理 

Genetic  and  Molecular  Mechanism  of  Seed  Germination  Traits 


1. 回顾 


1876 年， 种 子学的 创始人 Nobbe 发 现同一 批种子 在发芽 和幼苗 生长速 度上存 
在个体 差异。 1976 年 ISTA  (国 际种 子检验 协会） 将种 子活力 (seed  vigor) 的概 
念 定义为 种子在 发芽和 出苗期 间的活 性强度 及特性 的综合 表现。 1980 年， 北美官 
方种 子分析 家协会 （A0SA) 把种子 活力定 义为在 广泛的 田间条 件下， 决定 种子迅 
速整 齐出苗 以及幼 苗正常 生长的 潜力。 种子 出苗性 状是种 子活力 的重要 体现， 包括 
发 芽率、 发芽 指数、 发 芽势、 幼苗 株高、 根长、 鲜重、 干重、 活力 指数、 逆 境发芽 
能 力等一 系列的 指标。 高活力 种子发 芽早、 出 苗整齐 迅速， 对不良 环境的 抵抗力 
强， 具有明 显的生 长优势 和生产 潜力； 低活 力种子 在适宜 的条件 下虽然 能发芽 ，但 
是发芽 缓慢， 在不 良环境 条件下 出苗不 整齐， 甚至不 出苗。 良 好的种 子发芽 和幼苗 
特性 是形成 壮苗、 全苗、 高产 的根本 保证。 通过 种子的 出苗性 状可以 比较不 同种子 
批 的播种 质量， 评 估其田 间播种 的种用 价值。 

2. 研 究现状 

种子发 芽及幼 苗特性 主要由 其遗传 基础所 决定， 基因 型之间 存在显 著差异 ，多 
为 受多基 因控制 的数量 性状， 且 受种子 发育、 收获、 贮藏 等环境 因素影 响较大 。包 
劲松等 认为水 稻幼苗 生物量 性状主 要受到 胚基因 显性效 应和胚 乳基因 加性效 应的控 
制[1]; 叶春萼 等的研 究认为 超甜玉 米种子 发芽性 状同时 受到主 基因和 多个微 效基因 
的共 同控制 21 。 

随着 DNA 分 子标记 和基因 组作图 技术的 发展， 种 子出苗 性状的 QTL 定位近 
年来 也取得 了很大 的研究 进展， 已经成 为种子 科学方 面的一 个研究 热点。 但 所做研 
究主要 集中在 水稻、 拟 南芥、 白菜、 番茄、 大麦及 高粱等 几种作 物上。 Emile 等利 
用 拟南芥 的重组 自交系 （F9)， 通过测 定发芽 速度、 老 化后种 子发芽 率以及 逆境胁 
迫的 方法， 检测到 一系列 控制种 子出苗 性状的 QTL, 并发现 所有的 性状都 有一个 
或多个 共同的 QTL 位点 ™。 Huang 等利用 1 个粳 / 籼杂 交稻的 264 个重组 自交系 
群体 （F12)， 对控制 种子发 芽率、 幼苗根 系长度 及幼苗 干重的 QTL 进 行定位 ，共 
检测到 13 个 主效应 QTL， 对 性状的 平均贡 献率为 6.2%， 相 关性状 的大多 数主效 
应 和互作 QTL 成串分 布于少 数几个 染色体 区段， 并且 成串分 布在同 一染色 体区段 
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的 QTL 效应的 方向总 是一致 的[1 。 Mima 等 定位的 qLG_9 对 水稻发 芽的贡 献率达 
到 59.  5%Cs3, 柳武 革等定 位到的 qSC9-l 对 水稻种 子发芽 的贡献 率达到 31.  41%[61 。 
但也有 一些研 究认为 种子出 苗性状 是多个 微效基 因共同 作用的 结果， 可能不 存在主 
效 基因。 例如， 乔永利 等利用 SSR 标记 检测到 3 个控 制水稻 芽期耐 冷性的 QTL， 
分别 位于第 2、 4 和 7 染色 体上， 对 表型变 异的贡 献率为 11.  5% 〜 25.  5%， 认为水 
稻幼苗 耐冷性 表现为 多基因 控制的 数量性 状[71«  Redona 等在 1、 2 号 染色体 上定位 
了  2 个控制 水稻根 长加性 效应的 QTL[8]； 徐 吉臣等 检测到 2 个控制 水稻根 长的加 
性效应 QTL， 分 别位于 2、 4、 9、 10 号染 色体上 [9]  ;  Kiyoyuki 等利 用本地 与外来 
水稻品 种的回 交后代 群体， 检测到 5 个控制 水稻种 子低温 发芽的 QTL， 分 别位于 

2、  4、 11 号染色 体上。 以上研 究多认 为每个 QTL 只 能解释 5% 〜 10% 的水 稻种子 
活力 差异， 未发 现控制 水稻幼 苗活力 的主效 基因， 认为上 位性可 能起着 重要作 
用[1°]。 曹立勇 等则认 为水稻 幼苗活 力同时 受到加 性效应 和上位 性效应 的控制 ，共 
检测到 24 个加 性效应 QTL 和 17 对 上位性 QTL, 定位 在除第 9 染色 体以外 的所有 
染色 体上， 不 同的加 性效应 QTL 和 上位性 QTL 控 制不同 的出苗 性状， 如 中胚轴 
长度、 芽 鞘长、 根长和 苗高等 UU。 

与水稻 相比， 玉米、 小 麦出苗 性状的 QTL 定位研 究相对 较少。 赵光武 在玉米 
上 定位到 4 个 控制出 苗率的 QTL， 3 个 为加性 QTL， 贡 献率为 3.  75% 〜 5.  71% 。 
1 个 为显性 QTL， 贡 献率为 2.  52%， 且多个 QTL 之间存 在上位 性互作 [12]。 

3.  存在 的问题 及展望 

与 种子出 苗性状 的生理 机理研 究进展 相比， 分子 机理方 面的研 究相对 较为缓 
慢， 目 前已有 的研究 主要是 种子出 苗相关 性状的 QTL 分析， 而且作 物种类 相对较 
少。 在 QTL 位点的 数量、 在染色 体上的 位置、 遗传效 应及其 与环境 互作效 应等方 
面， 发表 的结果 也不尽 一致， 这 可能与 植物种 类和性 状指标 有关。 种 子出苗 性状多 
样， 遗 传基础 复杂， 并 且受到 发育、 收获 及贮藏 期间环 境因素 的强烈 影响， 要对种 
子出苗 性状进 行遗传 研究， 要 求同一 种之间 要存在 差异， 研究 中一般 采用重 组自交 
系、 近 等基因 系进行 研究。 

目 前关于 种子出 苗性状 的分子 基础方 面的研 究目前 主要集 中在模 式作物 水稻和 
拟南 芥上， 而三大 粮食作 物中的 玉米和 小麦， 在这方 面的研 究相对 薄弱， 下 一步应 
对它们 的 种子出 苗 性状进 行深人 研究， 如 果能找 到控 制种子 出苗 性状的 主效 基因， 
或是通 过分子 标记辅 助选择 育种的 方法， 聚合多 个微效 基因， 就可以 增加种 子田间 
萌 发和出 苗对逆 境胁迫 的忍受 能力， 这也 是将来 作物育 种的一 个重要 方向。 对种子 
出苗 性状的 遗传及 分子机 理进行 研究， 不仅具 有重要 的理论 价值， 同 时也具 有重要 
的实际 意义。 


种子 出苗性 状的遗 传与分 子机理 


•  59  • 


参 考文献 

[1]  包 劲松， 闫 新甫， 夏 英武. 胚 和胚乳 基因效 应对水 稻幼苗 生物量 的影响 研究. 生 物数学 
学报， 2001， 16  (1)：  103-108 

[2]  叶 春萼， 张 全德. 超甜玉 米种子 发芽性 状的遗 传效应 分析. 浙 江农业 学报， 1998, 
10  (3):113-117 

[3]  Emile  JM， Mohamed  EE,  Elizabeth  V， et  al.  Analysis  of  natural  allelic  variation  of  Arabi- 
dopsis  seed  germination  and  seed  longevity  traits  between  the  accessions  Landsberg  erecta 
and  Shakdara,  using  a  new  recombinant  inbred  line  population.  Plant  Physiology,  2004, 
135：  432-443 

[4]  Huang  Z,  Yu  T， Su  L,  et  al.  Identification  of  chromosome  regions  associated  with  seedling 
vigor  in  rice.  Acta  Genetica  Sinica， 2004， 31:  596-603 

[5]  Miura  K,  Lin  SY ,  Yano  M,  et  al.  Mapping  quantitative  trait  loci  controlling  seed  longevity 
in  rice  (  Oryza  sativa  L.  )  .  Theoretical  and  Applied  Genetics ,  2002， 104：  981-986 

[6]  柳 武革， 王丰， 李金华 ，等. 水稻耐 储藏特 性相关 基因的 QTL 及 上位性 分析. 作物学 
报， 2005， 31  (12)：  1672-1675 

[7]  乔 永利， 韩 龙植， 安永平 ，等. 水 稻芽期 耐冷性 QTL 的分子 定位. 中 国农业 科学， 2005, 
38：  217-221 

[8]  Redona  ED,  Mackill  DJ.  Genetic  variation  for  seedling- vigor  traits  in  rice.  Crop  Science， 

1996,  36：  285-290 

[9]  徐 吉臣， 李 晶昭， 郑先武 ，等. 苗期水 稻根部 性状的 QTL 定位. 遗传 学报， 2001， 28: 
433-438 

[10]  Kiyoyuki  M， Shao  YL， Hitoshi  A,  et  al.  Genetical  studies  on  germination  of  seed  and  seed¬ 
ling  establishment  for  breeding  of  improved  rice  varieties  suitable  for  direct  seeding 
culture.  Jarq-Japan  Agricultural  Research  Quarterly,  2004,  38：  1-5 

[11]  曹 立勇， 朱军， 任立飞 ，等. 水稻 幼苗活 力相关 性状的 QTLs 定位和 上位性 分析. 作物学 
报， 2002,  28：  809-815 

[12]  赵 光武. 玉 米耐深 播特性 的生理 机理及 其基因 定位. 中 国农业 大学博 士学位 论文， 2007 

撰稿人 ：孙群 

中国农 业大学 


•  60  • 


农  学 


种子生 态学特 性与植 物繁衍 


Seed  Ecological  Characteristics  and  Plant  Regeneration 


种子 是种子 植物生 活史中 重要的 阶段， 是植 物个体 生存、 种群维 持以及 植被更 
新的 关键。 从植 物的功 能与环 境统一 的角度 研究植 物生活 史中植 物从种 子发育 、成 
熟、 传播、 休眠、 萌发、 幼 苗生长 与发育 过程中 对环境 的适应 对策， 进而理 解植物 
的 生活史 特征、 植物 种子与 植被组 成的关 系和对 植被稳 定性的 贡献是 种子生 态学的 
主 要研究 内容。 开展 种子生 态学的 研究对 自然植 物种群 的更新 和维持 具有重 要的意 
义， 这是 因为： 第一， 种子 萌发的 适应特 征是对 植物适 合度的 贡献； 第二， 植物种 
子 生态适 应性是 对植物 群落稳 定性的 贡献； 第三 .,， 植物 土壤种 子库的 研究， 有助于 
理解 地上植 被与地 下植被 间的时 空动态 关系； 第四， 针 对有特 殊生活 史和生 境的物 
种 （如 盐生 植物和 沙生植 物）、 人侵 植物、 珍 稀濒危 植物、 杂 草等， 研究打 破休眠 
和 刺激萌 发所需 的环境 条件， 能够 为生物 多样性 保护、 生物人 侵的防 治等提 供生理 
生态学 信息。 种子 生态学 具有重 要的生 产实践 意义， 这是 因为： 首先， 它能 够指导 
高产优 质农业 生产， 解决 种子发 育的生 理生态 问题和 播种育 苗的逆 境发芽 问题； 其 
次， 它 还能够 确定植 物引种 的种源 问题， 如种子 种质的 生态历 史问题 和种子 对地理 
的 适应性 问题； 再次， 种子生 态学是 治理环 境问题 的重要 工具。 全球 的生态 环境随 
着生 产活动 的增强 在不断 恶化， 由 于植被 遭受破 坏而形 成的严 重荒漠 化已对 我们的 
生存 构成了 巨大的 威胁， 在治 理荒漠 化的过 程中， 无论是 进行固 沙植物 的选择 ，还 
是对 珍稀濒 危植物 进行遗 传资源 保护， 种 子对环 境的适 应机制 是上述 工作考 虑的主 
要 指标， 因为 种子不 但是植 物种质 资源的 主体， 而且它 的萌发 对环境 的适应 是植物 
存活、 种 群乃至 生态系 统维持 的重要 限制性 因素； 最后， 它还 能够解 决草场 和草坪 
的 管理、 造林 育种、 田间杂 草的防 治等生 产实践 问题。 

植物种 子从其 发生、 发育、 成熟、 收获、 贮 藏直至 播种、 萌发以 至成苗 都与周 
围 的环境 紧密联 系着， 其 中包括 地理、 气象、 土壤 和生物 等各方 面的环 境因素 。在 
植物的 生活周 期中， 种子阶 段是最 能够忍 受环境 因素的 阶段， 而种子 萌发后 的幼苗 
阶段， 则是植 物对外 界环境 因素最 敏感的 阶段。 因而， 植物 的种子 是怎样 “ 预测” 
正 确的萌 发时间 以确保 幼苗能 在特定 的生境 中得以 存活？ 在什 么条件 下能促 使什么 
植物 种子萌 发进而 向幼苗 转变， 是具 有理论 与实践 意义的 课题。 在 种子生 态学领 
域， 以 下重要 科学难 题需要 在今后 的研究 中重点 开展。 

(1) 研究 不同种 子休眠 类型物 种的生 物地理 学信息 和种子 休眠与 萌发的 遗传特 
征， 并得 出种子 休眠特 征与植 被类型 和植物 生活型 的关联 规律。 我 国有种 子植物 
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3 万 多种， 但是对 种子萌 发和休 眠特性 认识很 局限， 特 别是根 据植物 生物地 理分布 
得出 种子休 眠的规 律性认 识还基 本没有 开展。 种 子的休 眠特性 是植物 长期适 应其独 
特 的生存 环境所 形成的 重要的 进化适 应特征 之一。 它是 植物生 命周期 中一个 重要的 
阶段， 其意义 在于确 保种子 在严酷 的生境 中能够 生存， 休眠 在生活 周期中 起到了 
“ 在环境 因素不 适宜幼 苗建成 和发育 的情况 下阻止 或延迟 萌发” 的作用 [1]。 种子休 
眠可能 的进化 适应表 现在： 第一， 能够 确保某 一种植 物在具 “冒 险性” 的生 境中得 
以以 种子库 形式进 行物种 保存； 第二， 防止幼 苗与母 株或其 他幼苗 的生存 竞争； 第 
三， 对外界 环境不 适合幼 苗建成 时的一 种存活 适应； 第四， 扮 演适时 萌发的 角色以 
便 植物的 适合度 (fitness) 达到 最大； 第五， 成 为遗传 下来的 许多生 命周期 特征之 
一而使 一个植 物种在 其生境 里的适 合度达 到最大 [2] 。 作 为一种 可遗传 的适应 进化， 
植物 种子的 休眠类 型依据 生物地 理分布 （biogeography) 具有 一定的 规律。 例如， 
生理 休眠无 论是在 热带和 亚热带 地区， 还是 在温带 和寒带 地区都 是最重 要的； 而形 
态 休眠无 论是在 热带和 亚热带 地区， 还是在 温带和 寒带地 区都不 是十分 重要的 。在 
同一 地区， 不同 生活型 (life  form) 的植 物种子 的休眠 特征也 不同。 

(2)  建 立植物 种子休 眠的数 据库。 此 数据库 建立在 大量植 物种子 休眠特 性信息 
的基 础上， 根据植 物的地 理分布 特征、 科 属特性 和休眠 特征加 以整合 得出规 律性的 
认识。 目前， 据 不完全 统计， 具有 休眠信 息的植 物仅有 1000 余种， 在 3 万 余种种 
子植 物中占 很少一 部分。 种子休 眠的数 据库有 以下重 要性： 首先， 它 是生态 重建实 
践中强 有力的 工具， 特别 是在受 损生态 系统恢 复中， 对 植物的 引种和 筛选具 有重要 
的指导 意义； 其次， 种子休 眠的数 据库是 植物遗 传多样 性研究 的重要 工具， 因为种 
子的 休眠是 植物遗 传多样 性的一 个重要 性状； 最后， 种 子休眠 的数据 库能够 为种子 
萌 发的实 践提供 指导， 从 地理分 布和科 属特性 能够得 出相关 植物种 子的休 眠基本 
信息。 

(3)  开 展植物 土壤种 子库的 研究， 比 较地上 植被与 地下潜 在植被 间的时 空动态 
关系。 土壤种 子库是 植物种 群更新 的重要 方式。 对 土壤种 子库的 组成、 数量 及分布 
的 研究， 具 有重要 的理论 和实践 意义。 首先， 可以揭 示种群 和群落 动态， 土 壤种子 
库的 时空格 局对退 化生态 系统的 恢复和 未来植 被的构 成至关 重要， 土 壤种子 库是潜 
在 的植物 种群或 群落， 研究 它有助 于对植 被更新 的了解 h。 作 为一个 种群或 群落类 
型 要在自 然界长 期存在 下去， 其繁殖 更新是 关键。 因此 土壤种 子库是 植被天 然更新 
的物质 基础， 土壤 种子库 的研究 是生物 多样性 研究中 不可缺 少的一 部分， 土 壤种子 
库中的 长命种 子具有 重要的 遗传学 意义， 种子库 被认为 是植物 种群基 因多样 性的潜 
在提供 M  , 所 以土壤 种子库 在维持 种群和 群落的 生态多 样性和 遗传多 样性方 面具有 
重要 意义。 其次， 从 实践上 来说， 在生长 季节刚 开始的 时候， 了解种 子库的 组成和 
多度 可以帮 助我们 预测牧 场的生 产量、 生产质 量及承 载量。 研 究农田 土壤种 子库的 
组成 和动态 以及各 种耕作 系统、 管 理系统 等对农 田种子 库的影 响对杂 草的生 态防治 
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有重要 意义。 了解杂 草的生 物学和 生态学 行为， 影响农 田杂草 土壤种 子库的 大小和 
分布、 除草 方式、 不 同耕作 方式、 不同农 作方式 对农田 杂草种 子库的 影响研 究对于 
农田 杂草的 防控具 有重要 意义。 但是， 由于 土壤种 子库理 论并不 成熟， 加上 研究方 
法 上的精 确性的 困难， 土 壤种子 库的研 究还有 很大的 问题， 使 诸如对 土壤长 久种子 
库的 研究、 地上植 被和地 下土壤 种子库 组成关 系等方 面的研 究无法 深人。 最后 ，在 
土 壤种子 库的研 究方法 方面， 需要从 目前粗 放的研 究方法 逐步向 精确定 位开展 ，方 
法上的 滞后会 造成对 土壤种 子库的 理解的 偏差。 

(4) 种子 生态适 应性及 其生理 和分子 基础， 植物 种子对 植物群 落稳定 性的贡 
献。 就种子 生态适 应性的 分子基 础开展 研究， 从 微观尺 度上探 究种子 对环境 适应的 
机理。 例如， 环境 因子与 植物种 子活力 维持的 生理基 础的关 联性， 包括种 子种胚 
DN  A 修复与 环境的 关系、 种胚 DN A 修 复对土 壤种子 库的大 小与稳 定性的 影响。 
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作物杂 种优势 及超亲 变异遗 传机理 


Genetic  Basis  of  Crop  Heterosis  and  Transgressive  Variation 


杂 种优势 (heterosis) 是生物 界的一 种普遍 现象， 一般是 指遗传 基础不 同的亲 
本杂交 产生的 杂种， 在生 长势、 生 活力、 抗 逆性、 繁 殖力、 适 应性、 产量和 品质等 
方 面优于 亲本的 现象。 超 亲变异 是指两 个亲本 杂交， 在^ 代或 以后世 代中， 在某 
种性 状上出 现超越 亲本的 个体的 现象。 它 与杂种 优势表 现的共 同点是 都表现 出性状 
超亲的 现象， 不 同点是 超亲变 异是在 F2R 或以后 世代中 表现， 是个别 性状的 超亲， 
并且通 过选择 而稳定 遗传， 而 杂种优 势是在 ^代 表现， 是综 合性状 超亲， 并且仅 
仅表现 1 或 2 代， 不能通 过选择 而稳定 遗传。 

杂种 优势和 超亲变 异给育 种工作 者提供 了重要 的理论 基础。 解释 杂种优 势和超 
亲变异 的遗传 基础， 对 作物分 子设计 育种具 有十分 重要的 意义。 

经典遗 传学将 杂种优 势解释 为显性 假说、 超显性 假说和 上位性 假说， 双 亲有利 
显性 基因的 聚合和 互补、 双 亲等位 基因间 的互 补作用 或各种 非等位 基因间 的互 作是产 
生杂 种优势 的主要 原因； 将超 亲变异 的现象 解释为 微效多 基因控 制数量 性状， 微效多 
基因的 分离和 重组是 性状产 生超亲 变异的 原因。 但是， 经 典遗传 学只能 将控制 一种数 
量性 状发育 的所有 基因作 为一个 整体， 用 生物统 计学方 法加以 分析， 无 法区别 单个基 
因对 数量性 状的贡 献大小 及其与 其他基 因间的 关系， 更无 法将控 制数量 性状的 基因定 
位 在相应 的染色 体上， 因此 对杂种 优势和 超亲变 异的解 释仍限 于假设 水平。 

进人 20 世纪 90 年 代后， DNA 分子 标记技 术的建 立和饱 和分子 连锁图 谱的发 
展使 作物数 量性状 基因座 （QTL) 作图及 其定位 方法的 研究有 了很大 进展， 也使 
揭示 杂种优 势和超 亲变异 遗传学 基础成 为可能 [1H] 。 人 们可以 将复杂 的数量 性状进 
行 分解， 像 研究质 量性状 一样对 控制数 量性状 的多个 基因分 别进行 研究。 精 细定位 
杂种优 势及超 亲变异 相关的 QTL 位点 或基因 [_'6]， 进一步 解析各 种遗传 效应。 

自 Paterson 提出数 量性状 基因符 合孟德 尔遗传 方式， 可 以依据 饱和的 分子图 
谱对 其进行 定位， 并第 一次运 用分子 标记进 行番茄 QTL 定位 [7]。 近 20 年来， 已有 
大量 QTL 定位的 报道， 并 且有一 些控制 株高、 株型、 生 育期、 产量、 品质 、耐 
旱、 耐盐、 养分高 效利用 等性状 的基因 被克隆 为 解释杂 种优势 和超亲 变异的 
遗 传机理 提供了 契机。 同时， 随 着分子 生物学 技术的 发展， 已经 建立了 水稻、 小麦 
和玉米 等不同 作物的 杂交种 与亲本 不同组 织和器 官的表 达谱， 并筛选 出了大 量的差 
异表 达基因 [12’1S3。 但是， 由于 数量性 状的遗 传机理 复杂， 性 状的表 现受到 遗传背 
景和 环境的 影响， 控 制数量 性状的 QTL 精 细定位 及基因 克隆进 展还比 较缓慢 ，对 
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大量 QTL 的认识 还停留 在初步 定位的 阶段， 无法准 确估计 其遗传 效应及 QTL 之 
间 的互作 关系， 作物 杂种优 势和超 亲变异 的遗传 学机理 仍是一 个科学 难题。 
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作物多 倍体优 势的形 成机理 

Molecular  Mechanism  of  Polyploid  Vigour  in  Plants 

多倍体 (polyploid) 是指 体细胞 中含有 3 个或 3 个以 上染色 体组的 个体， 一般 
分为 同源多 倍体和 异源多 倍体， 其 中同源 多倍体 (autopolyploid) 是 指多倍 体的几 
个 染色体 组来源 于同一 物种； 异源 多倍体 (allopolyploid) 是 指来自 不同种 属的染 
色体组 成的多 倍体。 自然 界广泛 生存着 多倍体 植物， 超过 70% 的开 花植物 都是天 
然的多 倍体。 多倍 体经常 出现一 些新的 表型， 如 抗旱、 无性 生殖、 抗 病虫、 花期、 
器官 体积、 生物 量的变 化等， 使 其更适 合自身 或农业 生产的 需要。 现 有研究 结果表 
明， 遗 传及表 观遗传 变异、 基因的 剂量效 应和表 达调控 网络的 改变可 能是多 倍体优 
势 形成的 主要分 子基础 

在异源 多倍体 形成过 程中， 经历了 2 次 剧烈的 基因组 冲击， 一是 通过杂 交将两 
个不 同的基 因组融 合到一 个细胞 核中； 二是通 过多倍 化造成 基因组 加倍。 为 了适应 
这两次 意外的 基因组 冲击， 新形成 的异源 多倍体 会发生 快速的 基因组 重组和 修饰， 
包 括染色 体结构 重排、 序 列丢失 和新序 列的产 生等， 但 因物种 不同而 存在明 显的差 
异。 例如， 小麦和 油菜等 物种在 多倍化 过程中 存在大 量的序 列消除 现象， 但 是对于 
拟南芥 和棉花 等物种 而言， 在基因 组水平 上的变 化较少 [1_5] 。 

同源 多倍体 最显著 的效应 是细胞 增大， 一般认 为这与 基因组 （基 因） 的 剂量效 
应 有关。 但最 近的研 究结果 显示， 同源四 倍体与 其二倍 体亲本 之间差 异表达 的基因 
数 目非常 有限， 并且表 达量变 化不大 与此 相反， 异 源多倍 体是由 不同种 属的基 
因组 组成， 所以 不同的 基因组 间会发 生相互 作用， 使基 因表达 调控网 络发生 改变， 
进 而导致 多倍体 优势的 产生， 如拟 南芥异 源四倍 体生物 量优势 形成的 生物钟 基因表 
达调 控网络 [6] 、 FR/ 和 FLC 基因互 作与拟 南芥和 油菜异 源四倍 体开花 期优势 [7] 。 

最 新研究 表明， 植物 在多倍 化过程 中也发 生了表 观遗传 变异， 包括 DNA 甲基 
化、 染色 质结构 修饰和 小分子 RNA 调 控等， 并与多 倍体优 势的形 成有着 密切关 
系。 例如， 拟南 芥异源 四倍体 开花期 优势与 基因 启动子 区域的 H3K4 甲基化 
和 H3K9 乙酰 化水平 提高及 H3K9 甲基化 水平降 低有关 [7] 。 

上述 分子水 平上的 变异除 少量是 人为选 择的结 果外， 大多 为生物 体自适 应的结 
果， 这 些现象 的分子 机理目 前还缺 乏系统 研究。 另外， 许多人 工合成 的异源 多倍体 
优势 随自交 世代的 增加而 减弱。 因此， 开 展这方 面的相 关基础 研究， 不仅可 加深对 
作物 进化的 认识， 而 且将促 进作物 育种和 杂种优 势利用 的 发展。 
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作物雄 性不育 

Male  Sterility  in  Crops 


作物雄 性不育 （male  sterility) 是指雄 性器官 发育不 正常， 无 花粉， 或 虽有花 
粉 但不具 有授精 能力， 而 雌性器 官发育 正常， 能接 受外来 正常花 粉受精 结实。 是作 
物较为 常见的 生物学 现象。 在各种 作物的 杂交育 种和杂 种优势 利用方 面具有 较高的 
应用价 值[1]。 

据 Kaul 报道， 雄 性不育 已经在 43 科 162 属 617 个物 种及种 间杂种 中发现 ，其 
中包括 玉米、 水稻、 小麦、 高粱、 油菜、 棉花等 主要农 作物。 

作物雄 性不育 有多种 类型。 按照雄 性不育 的遗传 机制， 雄 性不育 可分为 细胞质 
雄性 不育型 （cytoplasmic  male  sterility)、 细胞 核雄性 不育型 ( genic  male  sterility) 
和质- 核互 作雄性 不育型 （cytoplasmicrnucleic  male  sterility)™ 。 通 常所谓 “细 胞质 

雄性 不育” 常 指质- 核互作 类型， 为目前 作物杂 种优势 利用的 主要雄 性不育 

类型 [3’U。 

就 环境因 素的影 响可分 为对光 照和温 度敏感 的光温 敏核不 育类型 (photoperi- 
od-temperature  sensitive  genic  male  sterility) , 受细 胞核隐 性基因 控制， 有 微效基 
因的修 饰作用 存在， 不表 现细胞 质效应 [5]。 水稻 光温诱 导的雄 性不育 可分为 光敏型 
( photoperiod  sensitive  type)、 温敏型 （temperature  sensitive  type) 和光温 互作型 
( photoperiod-temperature  sensitive  type)W 。 其中光 温敏雄 性不育 系可在 一 ■定 的生 
态 条件下 制种， 在另一 种生态 条件下 繁殖， 即一系 两用， 省去 了选用 保持系 的种子 
生产 程序， 已在 水稻、 小 麦等主 要作物 杂种优 势利用 上表现 出很大 的应用 潜力。 

作 物雄性 不育的 出现， 为作物 杂种优 势利用 开辟了 一条新 途径。 我国在 杂交水 
稻、 杂 交小麦 和杂交 高粱等 作物利 用雄性 不育系 进行三 系制种 和利用 光温敏 两系杂 
交制 种研究 方面走 在世界 前列， 取得了 巨大的 成就和 进展， 主 要技术 屏障已 基本解 
决， 培育并 推广了  4 丰两优 1 号 7、 4 丰两优 4 号’ 等杂 交水稻 品种， ‘云杂 3 号 ’、 
4 云杂 5 号 7 、 ‘ 绵杂麦 168’  等杂 交小麦 品种和 ‘湘 两优懦 粱一号 7 等杂交 高粱品 
种^。 但两 系法在 杂种优 势利用 方面还 未能取 得人们 预想的 进展， 在 大面积 推广应 
用 中仍面 临以下 难题。 

(1) 光温 敏不育 系的育 性稳定 问题。 所谓 育性稳 定性， 就是说 在配制 杂交种 
时， 光温 敏不育 系败育 彻底， 不会因 气温变 化而引 起育性 波动， 从 而保证 制种纯 
度； 在 繁殖不 育系时 能恢复 育性， 不会因 气温异 常引起 不育， 从而保 证繁殖 具有可 
行性。 由于光 温敏雄 性不育 系的育 性表现 受到自 然界光 温条件 变化的 影响， 多数光 
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温敏 不育系 对导致 不育的 光温敏 效应难 以明确 界定， 对 其机理 也谈不 上真正 了解， 
再加 上大多 数核不 育系的 光温敏 性存在 主效基 因和微 效修饰 基因， 群 体中不 同个体 
育性对 光温敏 感性程 度也表 现出差 异[8] 。 虽然通 过采取 人为创 造选择 条件、 增加选 
择压 力选育 不育起 点温度 低的不 育系， 但是 由于异 常气候 的不确 定性， 光温 敏不育 
系 的育性 稳定问 题并 未彻底 解决。 

(2) 不育起 点温度 “ 漂变” 问题。 光 温敏不 育系育 性转换 起点温 度漂移 是指不 
育系随 着繁殖 代数的 增加， 其不育 系原来 的育性 和育性 转换的 温度指 标发生 变化， 
特别 是育性 转换起 点温度 呈逐年 升高的 现象。 光 温敏核 不育系 温度漂 移将减 少优良 
不育系 的使用 年限， 加 大制种 风险。 虽然按 照袁隆 平院士 提出的 不育系 “ 核心种 
子” 提纯和 原种生 产程序 能在一 定程度 上防止 不育起 点温度 “ 漂变” 问题， 如何从 
遗传上 克服温 度漂移 现象仍 是两系 杂交种 遇到的 重大挑 战^°]。 
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作 物诱发 突变产 生机理 


Mechanism  of  Induced  Mutation  in  Crops 


遗传、 变异和 选择是 生物进 化的三 要素。 突 变是生 物进化 的原始 动力。 突变具 
有普 遍性、 随 机性、 突变 率低、 多数有 害和不 定向性 等特点 [u。 在突 变基础 上的选 
择 可以决 定进化 的方向 m。 作 物的种 质创新 和新品 种培育 需要大 量的有 益突变 。因 
此 深人研 究突变 产生的 机理， 进而定 向地创 造有益 变异， 对于 作物的 遗传改 良具有 
重要 意义。 

性 状突变 来自两 方面， 一是 DN A 序列的 改变， 属于 经典遗 传学的 范畴， 二是 
基 因组的 修饰， 属于 表观遗 传学的 范畴。 突 变可以 自然地 发生， 也 可以经 诱导发 
生。 在 自然状 况下发 生的突 变叫自 发突变 （spontaneous  mutation)。 自发突 变可由 
DNA 复制 过程中 产生的 错误、 DNA 的自发 损伤、 转座 因子的 作用等 不同的 过程引 
起。 在诱 变剂的 影响下 引起的 遗传物 质改变 称为诱 发突变 (induced  mutation)13  5]  „ 
诱 发突变 发生的 频率通 常比自 发突 变的频 率高。 

诱 变剂可 以分为 化学诱 变剂和 物理诱 变剂。 根据对 DNA 作 用方式 的不同 ，化 
学 诱变剂 可分为 三类： 第一 类是能 够改变 DNA 化学结 构的诱 变剂， 如亚硝 酸和烷 
化 剂等。 亚硝酸 具有氧 化脱氨 作用， 它能使 腺嘌呤 （A) 脱 去氨基 变成次 黄嘌呤 
(H), 胞嘧啶 （C) 脱去氨 基变成 尿嘧聢 （U)。 在 DNA 分子第 一次复 制时， H 与 
C 配对， U 与 A 配对。 第 二次复 制时， C 与 G 配对， A 与 T 配对。 于是， 经过两 
次 复制， 原来的 A—T 碱基对 就 变成了  G — C 碱基 对， 而 G — C 碱基 对却 变成了 
A —  T 碱基 对。 第 二类是 碱基类 似物， 如 5 -溴尿 嘧啶、 2 - 氨基嘌 呤等。 在 DNA 复 
制时， 碱基类 似物可 以掺人 DNA， 引起 错配， 导致 突变。 第三 类是嵌 合剂， 如吖 
啶类化 合物， 它们可 以插人 DNA 分子结 构中， 使 DNA 分子 在复制 或转录 时出现 
差错而 导致突 变[6]。 

在众 多的物 理诱变 剂中， 应 用最广 泛并且 行之有 效的是 射线。 用 于诱变 的射线 
包括电 离射线 （如 X 射线、 7 射线、 中子、 a 射线、 P 射 线等） 和非电 离射线 （如 
紫外线 等）。 电 离辐射 的作用 包括直 接作用 和间接 作用。 直接 作用是 使细胞 内的染 
色体或 DNA 分 子产生 电离和 激发导 致结构 改变； 间接 作用是 辐射能 量被细 胞内的 
水 吸收， 使水 电离， 产生各 种游离 基团， 游 离基团 作用于 DNA 分子， 引起 DNA 
分子 结构的 改变。 物质吸 收紫外 线后， 物 质分子 由于电 子的激 发而变 成激发 分子， 
从而 引起分 子结构 的多种 改变， 其 中嘧啶 二聚体 （如 胸腺 嘧啶二 聚体） 的形 成是紫 
外线引 起突变 的主要 原因。 太空诱 变利用 的是多 种因素 的综合 作用， 包括宇 宙粒子 
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辐射、 微 重力、 弱 地磁、 高真 空以及 低温， 等等。 尽管 目前太 空育种 取得了 明显的 
成效 ，但 是关于 太空诱 变的分 子机理 以及不 同太空 诱变因 素间的 相互关 系还不 
清楚。 

基因功 能的改 变凡未 牵涉到 DNA 的 序列， 又可 通过细 胞的有 丝分裂 而遗传 
者， 称 为表观 遗传学 “epigenetics”。 由此 可见， 对 基因组 而言， 不 仅是其 序列包 
含遗传 信息， 其 修饰也 可以记 载遗传 信息。 与经 典遗传 学以研 究基因 序列决 定生物 
学功能 为核心 相比， 表观 遗传学 主要研 究这些 “表 观遗传 密码” 的建 立和维 持的机 
制， 及其如 何决定 细胞的 表型和 个体的 发育。 因此， 表观 遗传密 码构成 了基因 
(DNA 序列） 和表型 （由 基因表 达谱式 和环境 因素所 决定） 间的 关键信 息界面 。它 
使经 典的遗 传密码 中所隐 藏的信 息产生 了意义 非凡的 扩展。 基 因组的 修饰主 要包括 
DNA 甲 基化、 蛋白 质共价 修饰、 副 突变、 非编码 RNA 的 调控、 染 色质重 塑和基 
因组 印迹等 方面， 其 中任一 方面的 异常都 将影响 染色质 的正常 结构和 基因的 正确表 
达， 导致突 变@]。 

DNA 甲基化 (DNA  methylation) 普 遍存在 于动植 物细胞 以及细 菌基因 组中。 
大 量研究 表明， 基 因组中 甲基化 水平呈 不均勻 分布， 存 在高甲 基化、 低甲基 化和非 
甲基化 区域； 不同 物种、 器 官或组 织以及 不同发 育时期 其基因 组甲基 化水平 不同， 
即在 一定的 碱基位 置可以 发生从 头开始 的甲基 化或去 甲基化 作用。 DNA 甲 基化能 
够影响 DNA 和 蛋白质 的相互 作用， 抑制 基因的 表达， 因此， 在基因 表达、 植物细 
胞分 化以及 系统发 育中起 着非常 重要的 作用。 

在蛋 白质的 共价修 饰中， 最主 要的是 组蛋白 的共价 修饰。 组蛋白 的氨基 端富含 
赖 氨酸， 具有 极度精 细的变 化区， 可 以发生 包括乙 酰化、 去乙 酰化、 甲 基化、 磷酸 
化、 泛 素化和 ADP 核 糖基化 等多种 修饰， 通 过改变 染色质 的状态 来影响 DNA 与 
转录 因子的 结合， 由此构 成多种 多样的 组蛋白 密码。 这 种组蛋 白密码 可被一 系列特 
定 的蛋白 质 识别， 并 将其转 译成一 种特定 的染色 质状态 以实现 对特定 基因的 调节， 
从而 扩大遗 传密码 的信息 储存量 [1°] 。 

植物表 观遗传 学作为 当前植 物学研 究领域 的一个 热点， 其 主要特 点是通 过调控 
基因的 表达来 实现对 生物学 性状的 影响， 它 涉及生 命科学 许多重 要的研 究领域 。但 
是 关于它 进化和 维持的 机制、 如何实 现对基 因表达 的有序 控制、 环境 因素如 何通过 
表 观遗传 机制来 调控基 因表达 等方面 还有待 进一步 研究。 对这 些问题 的深人 研究， 
将对 认识生 命活动 的基本 规律、 探 讨生物 进化机 制以及 改良作 物等方 面具有 十分重 
大的 意义。 
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作 物单倍 体的自 然加倍 


Chromosome  Doubling  Spontaneously  in  Haploid  Crops 


单倍体 (haploid) 是 指体细 胞染色 体数为 本物种 配子染 色体数 的生物 个体。 
可以 通过某 种手段 （如 秋水 仙素处 理）， 也 可以在 自然条 件下， 使染 色体组 加倍， 
使 植物恢 复为正 常染色 体数的 纯合孢 子体。 单倍 体的自 然加倍 可以缩 短产生 纯系的 
时间， 提 高自花 授粉作 物培育 品种和 异花授 粉作物 培育自 交系的 效率。 目前， 诱导 
作物产 生单倍 体的方 法主要 有远缘 杂交、 花药离 体培养 和花粉 离体培 养等。 玉米中 
广泛使 用的还 有一类 可以提 高频率 诱发单 倍体的 孤雌生 殖诱导 系[1] 。 但单倍 体必须 
先经过 染色体 加倍， 形成双 倍体， 才 能用来 选育新 品种。 目前， 单倍 体加倍 的方法 
共有 两种： 一是 秋水仙 素法； 二是 自然加 倍法。 

秋 水仙素 能抑制 纺锤丝 微管的 形成， 从 而使细 胞停滞 在分裂 中期， 实现 了染色 
体的 加倍。 秋 水仙素 法使单 倍体加 倍的研 究已较 系统， 且发现 秋水仙 素配合 二甲基 
亚砜能 提高加 倍效果 M。 但秋 水仙素 有较大 毒性， 会引 起作物 较多的 变异， 还会使 
部分幼 苗死亡 [3]， 因此不 能广泛 应用。 

单倍 体在没 有理化 因素处 理的情 况下， 也会自 然发生 全部或 局部二 倍化， 产生 
正常 配子。 相 关研究 表明， 单倍体 的自然 加倍特 性是可 遗传的 性状， 可用于 作物遗 

传改良 [4_6]。 

按照染 色体随 机分离 理论， 单 倍体大 孢子母 细胞经 过减数 分裂形 成可育 配子的 
比例为 1/1024, 而 花粉母 细胞形 成可育 花粉的 比例为 1/512。 但实际 上单倍 体雌花 
序产生 的可育 配子大 大高于 此值， 因此该 理论无 法用来 解释玉 米单倍 体自然 加倍的 
情况。 单倍体 染色体 加倍的 机制与 化学加 倍剂下 细胞二 倍化的 过程或 许是不 同的， 
因为加 倍试剂 所造成 的细胞 剧烈反 应在正 常生理 环境下 是不会 发生的 1 。 

单 倍体自 然加倍 现象在 小麦、 玉米 和水稻 等作物 中都有 发生， 但 是自然 加倍的 
比 例普遍 较低， 不足 以满足 人们的 需要。 因此， 研究单 倍体自 然加倍 的机制 对单倍 
体育 种具有 重要的 意义。 单 倍体自 然加倍 是一个 复杂的 过程， 目前该 方面的 研究尚 
处 于起步 阶段， 有 许多问 题有待 解决。 例如， 自然加 倍是否 受某些 基因的 控制？ 这 
些基因 是 如何调 控的？ 不同作 物间单 倍体自 然加倍 的机制 是否相 似等。 
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作 物远缘 杂交不 亲和性 及其克 服方法 


Incompatibility  of  Distant  Hybridization  and  Its  Overcome 


远 缘杂交 (distant  hybridization) 是不 同种、 属 或亲缘 关系更 远的物 种间杂 
交。 远 缘杂交 是育种 的重要 手段， 可 打破种 （或科 、属） 之间的 界限， 使不 同物种 
间的 遗传物 质进行 交流或 结合， 将 两个或 多个物 种经过 长期进 化积累 起来的 有益特 
性结合 起来， 扩 大遗传 变异， 甚至 可结合 染色体 组加倍 和选择 技术， 创造新 的变异 
类型或 新物种 和新品 种[_。 由 于远缘 杂交往 往是再 现物种 进化的 历程， 因 此也是 
研究 生物进 化的重 要实验 手段。 

近几十 年来， 我国 利用远 缘杂交 在作物 遗传改 良方面 取得了 显著成 绩：小 
麦 [4<1、 甘蓝 型油菜 、 胡麻、 白菜 [9)、 棉花 等作物 的育种 研究取 得长足 进步； 利 
用 异源种 质的特 殊有利 性状， 广泛进 行了禾 本科、 薯类、 李属、 菊科 等种属 的远缘 
杂交 [1°_U]， 育 成了一 些新品 种或中 间育种 材料； 导人 胞质不 育基因 或破坏 原来的 
质核 协调关 系育成 白菜、 甘蓝、 番茄、 南瓜 等多种 作物的 雄性不 育系和 保持系 
等[15]， 丰富了 作物变 异的多 样性。 

生 命进化 的两个 阶段构 成了作 物远缘 杂交育 种两个 方面的 基础。 然而， 自然界 
的 各物种 都是在 长期历 史发展 过程中 所形成 的独立 的生存 单位， 为保 持物种 的独立 
性， 一般都 存在种 间生殖 隔离， 常常 表现出 杂交不 亲和、 杂种 不育、 杂种后 代遗传 
变异 等复杂 问题， 使远 缘杂交 成功率 不高。 有研 究表明 物种间 隔离并 不是仅 仅通过 
一 种机制 完成， 而 是由多 种机制 共同起 作用。 因此， 作物远 缘杂交 育种难 以取得 
成功 也是由 多方面 原因引 起的， 远缘 杂交的 不亲和 性成为 普遍存 在的现 象不足 
为怪。 

远缘杂 交时， 由于双 亲的亲 缘关系 较远、 遗传基 础差异 较大， 生 理上不 协调， 
花器 构造和 传粉方 式不相 适应， 常出现 花粉不 萌发、 花 粉管不 能伸人 柱头、 花粉管 
生长 缓慢或 破裂、 花 粉管不 能达到 子房等 现象， 这些 都会影 响受精 过程， 使雌 、雄 
配子不 能结合 而形成 合子， 即远 缘杂交 的不亲 和性。 远 缘杂交 不亲和 性的原 因主要 
有花期 不遇、 雌雄 性因素 不亲和 及遗传 障碍。 一般 说来， 同种 内多易 杂交， 异种间 
就较 困难， 异 属间虽 有较大 困难， 但也不 乏成功 之例， 种间杂 交能成 功的就 更少。 
染 色体数 相同的 种间交 配易于 成功， 但也不 能一概 而论。 因此， 在 进行远 缘杂交 
时， 应 具体情 况具体 分析， 多 做杂交 试验， 探索不 同种、 属间 杂交结 实的可 
能性。 
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作物 自交不 亲和性 

Self-incompatibility  in  Crop 


自交不 亲和性 （self-incompatibility) 是 指雌、 雄蕊均 正常， 但 自交或 系内杂 
交均 不结实 或结实 很少的 特性。 这 种特性 是在作 物长期 进化过 程中形 成的， 是一种 
避 免近亲 繁殖和 促进异 交进化 而形成 的一种 种内生 殖隔离 机制。 自交 不亲和 性广泛 
存在 于十字 花科、 禾 本科、 豆科、 茄科等 许多作 物中， 十字花 科中尤 为普遍 [1]。 

在自然 界中， 自 交不亲 和性一 般分为 两类： 一类是 配子体 自交不 亲和性 （self¬ 
incompatibility  of  gametophyte)  ，  其自 交不亲 和性受 配子体 基因型 控制， 是 否亲和 
取 决于母 体与花 粉的基 因型， 而 与父本 基因型 无关， 表现 为雌、 雄配 子间的 相互抑 
制 作用。 配子 体不亲 和花粉 能正常 发芽， 并 能进人 柱头， 但花 粉进人 柱头组 织或胚 
囊后， 遇 到卵细 胞产生 的某些 物质， 表 现出相 互抑制 而无法 受精， 如 禾本科 植物发 
现的自 交 不亲和 性大都 属于配 子体自 交不亲 和性； 另一 类是孢 子体自 交不 亲和性 
(self-incompatibility  of  sporophyte) , 其 自交不 亲和性 受花粉 亲本的 基因型 控制， 
即亲 和与否 取决于 母本与 父本基 因型， 而 不是花 粉的基 因型， 表现在 花粉粒 及花粉 
壁成 分与雌 蕊柱头 上的柱 头毛乳 突细胞 之间， 即 雌雄二 倍体细 胞之间 的相互 抑制作 
用， 因而花 粉管不 能进人 柱头， 如 十字花 科植物 的自交 不亲和 性多属 于孢子 体自交 
不亲 和性。 经 过大量 的研究 发现： 十字 花科的 油菜在 开花前 1 〜 4 天， 柱头 表面形 
成一 层由特 异性蛋 白质构 成的隔 离层， 它能阻 止自花 花粉管 进人柱 头而表 现不亲 
和， 或抑制 花粉的 萌发和 生长， 最 终不能 受精。 

利用 自交不 亲和性 生产杂 交种， 可以 从根本 上免除 去雄的 手续， 被认为 是克服 
雌雄 同花作 物人工 去雄困 难的有 效途径 之一。 利 用自交 不亲和 性生产 杂交种 目前存 
在两个 方面的 问题， 即自 交不亲 和系种 子大田 繁殖技 术和自 交不亲 和系自 繁 过程中 
的自交 不亲和 性下降 问题。 

作物自 交不亲 和性的 遗传较 为复杂 ，可 以受单 一位点 或多位 点的自 交不 亲和基 
因 控制。 配子体 自交不 亲和性 与孢子 体自交 不亲和 性遗传 控制机 制有很 大差异 ，目 
前相 关的分 子研究 多集中 在配 子体自 交 不亲和 性方面 。已 发 现作物 配子体 自 交不亲 
和 性位点 S- 位点编 码两类 不同的 基因分 别控制 花柱和 花粉自 交不亲 和性的 表达。 
在以 茄科植 物为代 表的配 子体自 交不亲 和性作 物的研 究结果 表明， 这 些作物 自交不 
亲和 性位点 S- 位 点编码 两类不 同的基 因分别 控制花 柱和花 粉自交 不亲和 性的表 
达[;1。 花柱 基因编 码了一 类核酸 酶称为 S- 核 酸酶， 而花粉 基因则 编码一 类新的 F- 
box 基因 (S-locus  F-box,  SLF), 共同构 成一个 S- 单倍 （S-haplotype) 控制 自交不 
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亲和性 的表达 [3’4]。 

禾 本科作 物自交 不亲和 性是一 种特殊 的配子 体自交 不亲和 类型， 已报道 自交不 
亲和 禾本科 作物有 着相同 的自交 不亲和 系统， 与单一 位点控 制的自 交不亲 和性不 
同， 其 不亲和 性由非 连锁的 两个复 等位基 因位点 S 和 Z 控制。 自交 不亲和 反应中 
涉 及了花 粉蛋白 质的磷 酸化、 Ca2+ 浓度的 变化 和蛋白 激酶的 参与， 因此可 能存在 
着 复杂的 信号传 导级联 反应， 详细机 制尚不 清楚， 有关 5、 Z 基因的 克隆和 编码产 
物 的鉴定 也未有 成功的 报道。 利用 天蓝謗 草作为 禾本科 作物自 交不亲 和性研 究的模 
式 作物， 运用 分离群 体和比 较基因 组学方 法构建 S 与 Z 位点的 精细连 锁图谱 ，进 
而 对自交 不亲和 基因进 行图位 克隆， 是 禾本科 作物自 交不亲 和性研 究的一 个主要 
方向 [5’6]。 

配子体 自交不 亲和性 的母体 决定因 子和花 粉决定 因子一 直是研 究与关 注的重 
点， 早期 研究发 现雌蕊 分泌的 S- 核酸 酶作为 细胞毒 素降解 自花花 粉管的 RNA， 从 
而抑 制花粉 管生长 P]。 现 有研究 表明， 在配子 体自交 不亲和 性中， 母 体的决 定因子 
就是 S-RNase， 但其 作用机 理仍不 很清楚 M。 我 国学者 克隆并 验证了  AhSLFS  2 
基因是 花粉决 定因子 的关键 基因， 并利用 免疫共 沉淀和 酵母双 杂交等 技术， 证明 
AhSLF-S2 能和 S-RNase 及 SCF 蛋白降 解复合 体中的 ASK1、 CULLIN 相互 作用， 
并通 过特异 抑制剂 和生化 试验， 证明 S-RNase 在亲 和组合 中被泛 素化， S-RNase 
的降解 是通过 AhSLF-S2 介导 的泛素 /26S 蛋白降 解复合 体途径 来完成 的[63, 但这 
两类蛋 白质如 何相互 作用产 生特异 性花粉 识别的 机理还 不清楚 [9]。 日本学 者发现 
sRNA  (  trans-acting  small  non-coding  RNA) 决 定花药 域毯层  S_P11  基因甲 基化与 
否。 深人 研究作 物花粉 识别系 统和自 交不 亲和性 遗传机 理对于 作物遗 传改良 有重要 
作用 [1°] 。 
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作物 细胞核 质关系 


N ucleo_cy toplasmic  Interaction  in  Crop  Plants 


早在 1890 年和 1905 年， Altmann 和 Mereschkowsky 分 别提出 了线粒 体和叶 
绿体起 源的内 共生假 说[1]。 1970 年， MargulisS 内共生 起源假 说进行 了详细 描述: 
认 为在生 命进化 早期， 原 始真核 细胞先 后吞噬 了紫色 光合细 菌和蓝 细菌， 随 后寄主 
细胞 逐渐将 其基因 组中绝 大部分 （>95%) 的功能 基因转 移到宿 主细胞 核中， 长期 
的 适应使 两个原 核细胞 逐渐与 真核细 胞建立 了稳定 的共生 关系， 并保 留自身 结构， 
进而成 为遗传 半自主 独立、 功能 专化的 细胞器 M。 基因 组比较 研究发 现拟南 芥中有 
4500 个基 因源自 蓝藻， 而且 还存在 >600kh 的 线粒体 DNA 片段， 为 该假说 提供了 
最直接 的分子 证据。 

1.  核 质间遗 传信息 的转移 与交流 

虽然 由细胞 器向细 胞核进 行基因 转移是 线粒体 / 质体 进化 故事的 主线， 但这种 
单向的 DNA 转移 并非细 胞内遗 传信息 交流的 全部， 它还包 括从细 胞核到 线粒体 / 
质体， 以 及线粒 体和质 体之间 的基因 交流。 

转 基因研 究表明 转人质 体或细 胞核中 的外源 基因在 杂交过 程中， 部 分会自 发从 
质体转 移到细 胞核， 或者从 细胞核 转移到 质体。 说明植 物细胞 核-质 体之间 基因交 
流处于 一种动 态过程 [3]， 由此可 见核- 线粒体 间基因 交流之 频繁。 而线 粒体- 质体之 
间基因 的交流 已有所 发现， 如拟南 芥质体 L21 蛋白的 编码基 因就来 自于线 粒体。 
虽然 这些现 象我们 观察到 不少， 但 对细胞 内基因 转移的 方式目 前知之 甚少。 推测认 
为 RNA 介导 转移和 DNA 片 段的直 接转移 是最有 可能的 途径。 

2.  细 胞质遗 传效应 

母性效 应和遗 传印迹 在动物 和酵母 中已有 系统的 研究， 其影响 主要来 自线粒 
体。 不同作 物的质 体基因 组相差 无几， 而线 粒体则 相反， 由于 大量的 重组， 即使在 
同一 作物种 内线粒 体基因 组变异 巨大。 因此， 细 胞质遗 传效应 可能更 多地表 现为线 
粒体的 影响， 或者线 粒体和 叶绿体 的共同 作用； 这在 玉米、 小麦、 水 稻和高 粱等作 
物中多 有报道 。对 7 种 玉米细 胞质基 因组的 58 个 农艺性 状比较 发现， 其中 56 个受 
到细胞 质的影 响[1。 向日葵 基因型 的细胞 质之间 C- 同化 效率也 存在明 显差异 ，其 
中 MAX1 细胞质 的母本 显著降 低杂交 组合的 产量优 势[5]。 可见， 线 粒体对 农艺性 
状的影 响在农 作物间 具有普 遍性。 
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叶绿 体基因 组变异 带来的 细胞质 效应则 更多地 体现在 光合效 率上。 如果 将烟草 
叶绿 体编码 的大亚 基中的 C335 由 亮氨酸 转变成 缬氨酸 ，其 Rubisco 酶同化 C02 的 
能 力下降 25%， 植株生 长变缓 [61。 而将烟 草叶绿 体基因 编码的 rRNA 基因 启动子 
代替乙 酰辅酶 A 中叶 绿体编 码亚基 accl> 基 因的启 动子， 则会 提高乙 酰辅酶 A 的活 
性， 增加 叶片长 度和种 子产量 OT。 可见优 化选择 优良细 胞质， 有利于 促进农 作物的 
品种 改良和 利用。 

3. 核质 作用信 号与反 馈调控 

从细 胞质对 农作物 产量、 生长的 影响， 可以 明确看 出细胞 质遗传 效应的 差异。 
这种 差异的 基础很 大程度 上依赖 于核- 质基因 的协调 表达。 线粒 体和叶 绿体各 自含有 
2000 〜 3000 个蛋 白质， 除少 数外， 这些 蛋白质 大多由 核基因 编码。 因此， 核 对细胞 
质具 有绝对 的控制 作用。 相对应 的是， 线 粒体和 叶绿体 对细胞 环境具 有灵敏 的感受 
性， 它们借 助自身 的小分 子向细 胞核传 递自身 的生理 状态， 以求达 到核质 协调。 因此, 
了 解线粒 体和叶 绿体分 子信号 对核基 因的表 达调控 是深人 理解核 质互作 的分子 基础。 


图 1 线粒 体反馈 调控细 胞核的 信号分 子和转 导途径 w 
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核 质互作 的信号 转导主 要体现 在两个 水平： 大分子 直接作 用和小 分子反 馈调控 
(retrograde)。 大分 子直接 作用指 质体、 线粒体 和细胞 核编码 蛋白相 互正确 识别、 
结合， 形成 功能正 常的细 胞结构 组分的 过程。 细 胞在进 化过程 中的长 期相互 适应形 
成了 以种为 基础的 具有一 定对应 关系的 核-质 关系， 一旦 质体或 者线粒 体发生 置换， 
则会导 致核质 失调， 使植 物生长 异常甚 至死亡 [8]。 远源 杂交中 的细胞 质雄性 不育、 
叶片 白化以 及非对 称细胞 融合中 作物所 表现出 的雄性 不育、 发 育异常 就是最 好的科 
学 例证。 有趣 的是， 这 种非协 调的核 质关系 可能是 作物生 殖进化 的主要 动力， 可以 
通 过群体 中某些 基因的 突变而 恢复。 因此， 这种 异常的 核质关 系往往 又成为 人们在 
生产 中加以 利用的 对象。 因此， 线粒体 / 质体与 细胞核 的共生 从遗传 角度实 质就是 
线粒 体基因 与核基 因的协 调互作 关系。 

小分 子反馈 调控指 线粒体 / 质体 在受 到外界 环境或 生理胁 迫时， 通过释 放一些 
化学 小分子 物质， 借助 信号代 谢网络 来调节 核基因 表达， 从 而协调 或缓和 核质关 
系 。研究 发现， 多 种小分 子如氧 自由基 （ROS)、 NO、 ATP/ADP、 NAD/ 
NADH、 糖类 （葡 萄糖、 果糖 等）、 Ca2+ 等多种 分子 都参与 线粒体 / 质体对 核基因 
的表达 调控， 形成一 个巨大 的信号 调控网 络系统 （图 1)[91。 

核 质互作 不仅具 有深远 的理论 意义， 更具 有重要 的应用 价值。 植 物中越 是与能 
量 代谢密 切相关 的性状 （如 结实、 育性 等）， 核 质互作 效应越 显著， 协调 的线粒 
体-核 型组合 具有最 佳的能 量代谢 效率。 任何异 常的基 因缺失 和突变 都会降 低核质 
的协 调性， 影 响作物 产量。 虽然在 单细胞 酵母中 对线粒 体的反 馈调控 有了一 定的了 
解， 而就 复杂的 农作物 而言， 科学对 核质互 作的认 知还停 留在一 个很低 的水平 。正 
因 如此， 核 质互作 一直是 当今作 物遗传 学领域 的研究 热点。 
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作物骨 干亲本 

Core  Parents  of  Crops 


骨 干亲本 （core  parents) 是 指含有 大量有 利基因 资源、 能在作 物育种 中广泛 
使用 并取得 较好育 种成效 的育种 材料。 骨干 亲本都 具有较 高的配 合力， 它的 形成是 
多个优 良性状 基因的 组合、 优化 和协调 表达的 结果。 

骨 干亲本 的应用 对我国 作物产 量的提 高起到 了重大 作用， 据 统计， 我国用 16 
个 小麦骨 干亲本 衍生的 推广品 种多达 1000 个， 其中 包括许 多种植 面积较 大的品 
种[11。 朱 有朋等 的研究 表明， 河 南省在 1983 〜 2008 年 审定的 183 个品 种中， 有 75 
个品种 含有骨 干亲本 ‘豫麦 2 号’ 的血缘 m。 

若追 溯亲缘 关系， 现 在的品 种之间 已非常 相近， 尤 其是主 要推广 品种间 的亲缘 
关系 更近， 不仅产 量很难 进一步 提高， 也容 易导致 病虫害 的大流 行[41。 徐新 福等用 
SSR 标记 分析了 甘蓝型 油菜骨 干亲本 的亲缘 关系， 发 现目前 利用的 油菜骨 干亲本 
尤其 是黄籽 亲本的 遗传基 础还不 够丰富 [4]。 目前， 各作 物骨干 亲本都 存在遗 传基础 
狭窄的 问题， 如 小麦、 玉米、 水 稻等。 因此， 培 育新遗 传背景 下的骨 干亲本 在育种 
中显 得尤为 重要。 

预测 骨干亲 本最有 效的方 法就是 测定配 合力， 一 般配合 力高、 综 合性状 好的材 
料更有 潜力成 为骨干 亲本， 如 玉米自 交系武 105 的一般 配合力 很高， 而用它 配制的 
玉米 杂交种 也多达 9 个®。 测定 配合力 通常需 要两年 时间， 第 一年进 行测交 （与测 
验种） 或者 互交， 第二年 进行小 区比较 试验。 但两年 的时间 对育种 专家来 说有些 
长， 这就 给育种 专家带 来一个 难题： 如 何快速 鉴定一 个育种 材料的 潜质？ 

邱福林 等研究 表明， 通 过水稻 两个亚 种间的 杂交， 可以拓 宽水稻 育种材 料的遗 
传 背景， 同时他 们发现 SSR 标记杂 合度高 的亲本 之间具 有较高 的杂种 优势。 根据 
SSR 的多 态性进 行聚类 分析， 可将杂 交稻亲 本材料 分成几 个组， 各 组内亲 本的亲 
缘关系 较近， 杂 种优势 不强， 而组间 遗传差 异相对 较大， 选择 组间亲 本配制 组合可 
能产生 较大的 杂种优 势[6]。 

彭宝等 认为， 在大 豆育种 中首先 要筛选 适合当 地生态 条件、 配合 力高的 亲本或 
创 造相应 的中间 材料， 保证品 种的稳 产性， 然后 通过掺 人新的 与骨干 亲本能 互补的 
基 因型， 是提高 大豆产 量和抗 性的有 效手段 [7]。 

李小军 等对小 麦骨干 亲本欧 柔及其 23 衍 生品种 进行了  SSR 分析， 并与 农艺性 
状 进行了 关联， 发现有 30 个 SSR 标记 分别与 穗长、 小 穗数、 千粒重 和产量 等性状 
有关 [1] 。 但 这些标 记能否 用来筛 选骨干 亲本或 者强优 势组合 都有待 进一步 验证。 
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骨干 亲本是 很多基 因共同 作用的 结果， 甚至 叶绿体 和线粒 体基因 都不容 忽视， 
这给 研究者 带来了 一定的 困难。 目前， 对于 骨干亲 本的研 究难点 主要表 现在： 骨干 
亲本的 “ 资质” 是受一 些主要 基因的 影响， 还 是由某 些基因 以某种 形式的 互作决 
定？ 如何 快速鉴 定骨干 亲本？ 分 子标记 能否用 来筛选 骨干亲 本等。 
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小 麦玉米 杂交诱 导小麦 单倍体 的稳定 性机理 

The  Stability  Mechanism  of  Induced  Wheat  Haploid 
Embryo  from  Wheat  and  Maize  Hybrid 

在 小麦育 种中， 利用 小麦单 倍体加 倍得到 纯合双 单倍体 （double  haploid, 
DH) 系， 可 比常规 杂交育 种减少 3 或 4 个 世代， 加 快育种 进程， 在 育种实 践及相 
关遗 传研究 中都具 有重要 的价值 诱 导小麦 单倍体 的主要 方法有 花药离 体培养 
法、 球茎 大麦法 和小麦 玉米杂 交法。 其中 花药离 体培养 法由于 受小麦 基因型 限制导 
致 成苗率 不高， 同时 还会产 生大量 白化苗 [3’@， 从而限 制了其 在小麦 育种上 的广泛 
应用。 球茎 大麦法 虽能获 得较高 频率的 单倍体 [5]， 但位 于小麦 5B、 5A 染色 体上的 
基因会 限制小 麦与球 茎大麦 的受精 能力， 对小 麦基因 型存在 明显的 选择性 W。 
同时， 小麦 与球茎 大麦杂 交后， 球茎 大麦染 色体并 不完全 消失， 导致 获得的 单倍体 
无 法保证 其基因 组的纯 洁性。 该方法 虽有利 于获得 来自父 本的某 些有益 基因， 但也 
不能 排除更 多不利 基因的 进人， 因而其 应用也 受到很 大限制 [; 。 

1984 年， Zenkteler 最早 报道了 六倍体 普通小 麦与玉 米的远 缘杂交 M， 随后 
Laurie 等证明 小麦与 玉米杂 交后， 在前 H 次细 胞分 裂中， 来 自玉米 精细胞 的染色 
体渐渐 消失， 仅剩下 21 条 小麦染 色体。 进 一步利 用小麦 品种代 换系进 行试验 ，发 
现小麦 X 玉米 的受精 频率几 乎不受 基因 的影响 ，即 A  r 基 因对于 小麦和 玉米的 
远缘 杂交不 敏感， 这对诱 导小麦 单倍体 非常有 利~。 该 方法与 小麦花 药离体 培养、 
球茎 大麦法 相比， 具 有受小 麦基因 型差异 的限制 较小、 成苗 率高、 无 体细胞 变异等 
优点。 所以， 利用小 麦与玉 米杂交 方法诱 导产生 小麦单 倍体和 加倍双 单倍体 方法， 
在 小麦遗 传育种 领域广 泛应用 。 

小麦与 玉米杂 交后， 由于胚 乳严重 败育或 异常、 退化， 无 法为胚 提供其 生长发 
育 所需要 的营养 物质， 从 而使得 胚退化 消失， 导致诱 导失败 前 人研究 表明， 
2,4-D 处理 可以加 速小麦 胚的生 长发育 [14]。 而 也有一 些学者 认为， 2,4-D 处 理与胚 
的数量 增加无 实质性 关系， 但对于 缺乏胚 乳的单 受精胚 的生长 发育具 有明显 的促进 
作用， 可 有效延 长单倍 体胚在 植株上 的发育 时间， 提高正 常幼胚 的数量 [1°’11]。 

环 境温度 也影响 了小麦 玉米杂 交的成 胚率。 低温抑 制杂种 幼胚的 形成， 而高温 
促进 幼胚的 形成， 但 同时又 加速杂 种幼胚 的生长 发育。 蔡华等 在不同 的温度 条件下 
于 光照培 养箱中 离体培 养诱导 小麦单 倍体， 发现 获得最 高成胚 率和成 苗率的 环境温 
度应在 23°C[1S3。 虽然 小麦玉 米杂交 产生单 倍体对 于小麦 的基因 型无严 格的选 择性， 
不同基 因型的 小麦品 种均能 产生单 倍体， 但不 同父 本玉米 花粉供 体基因 型对 胚的产 
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生 频率具 有显著 影响。 王广金 等用甜 玉米、 懦 玉米、 普 通玉米 3 种基 因型和 2 个小 
麦 杂交组 合进行 试验， 结果 表明， 平均 得胚率 顺序为 甜玉米 > 懦玉米 > 普通 
玉米 [16] 。 

上 述研究 表明， 小 麦玉米 远缘杂 交诱导 小麦单 倍体， 除了 受玉米 父本基 因型差 
异影响 之外， 外界 环境， 如 温度、 2,4-D 处理方 法等也 会影响 小麦单 倍体诱 导的稳 
定性。 因此， 在 实际操 作中， 为提 高小麦 单倍体 胚产生 频率， 除了要 优化环 境温度 
外， 还必须 筛选出 容易诱 导产生 单倍体 的玉米 品种。 

目前， 小麦 玉米远 缘杂交 诱导小 麦单倍 体方法 存在的 主要问 题是： ①环 境条件 
变化容 易导致 单倍体 胚产生 频率不 稳定， 稳定性 较差。 ②单倍 体植株 的染色 体加倍 
仍受自 身条件 及外界 环境的 影响， 在实践 中需要 进行针 对性的 探索。 
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寄 主植物 -寄生 物的协 同进化 

Host  Plant-Parasite  Coevolution 


植 物在生 长过程 中会受 到各种 寄生物 （包括 病原微 生物、 害虫以 及寄生 植物） 
的 侵害， 严重影 响植物 的正常 生长， 这种 影响在 农业生 产中的 表现就 是作物 产量和 
品质的 下降。 尽 管受到 各种寄 生物的 威胁， 自然 界中的 植物很 少由于 病虫害 的发生 
而导致 毁灭， 主要原 因就是 植物具 备抵抗 寄生物 侵袭的 能力， 即抗病 性和抗 虫性。 
在 长期的 进化过 程中， 寄生物 与其寄 主植物 不断进 行着寄 生和反 寄生的 竞争， 这种 
相互影 响使得 寄主植 物和寄 生物之 间存在 着协同 进化的 关系。 

第一 个揭示 出植物 和寄生 物协同 进化关 系的是 1956 年美 国学者 nor 提出的 
“ 基因对 基因” 学说 根 据多年 对亚麻 ( Linum  usitatissimum  ) 和亚 麻镑菌 
( Melampsora  lini) 之 间的抗 病性和 致病性 关系的 研究， Flor 发现 “ 在具有 一 个抗 
病 基因的 亚麻品 种上， 病菌小 种杂种 F2 中出现 一 ■对因 子的分 离比； 在具有 2 个、 3 
个或 4 个 抗病基 因的品 种上， 病 菌杂种 F2 中相应 出现 2 对、 3 对或 4 对因子 的分离 
比。 这 说明： 对应 于寄主 方面的 每一个 决定抗 病性的 基因， 病 菌方面 也存在 一个决 
定致 病性的 基因。 寄主- 寄生物 （病 原物） 体 系中， 任 何一方 的每个 基因， 都只有 
在另 一方相 对应的 基因的 作用下 才能被 鉴定出 来”。 根 据这一 学说， 病原与 其寄主 
植物 的关系 分亲和 及不亲 和两种 类型。 亲和与 不亲和 病原分 别含毒 性基因 (vir) 
和无 毒基因 （aw); 亲和与 不亲和 寄主分 别含感 病基因 （r) 和抗 病基因 （R)。 只 
有 当携带 无毒基 因的病 原与携 带抗病 基因的 寄主互 作时， 二者才 表现不 亲和， 即寄 
主表现 抗病； 其他情 况下， 二 者表现 亲和， 即寄主 感病。 现已 证明， 许多植 物和其 
寄生物 之间具 有这种 “ 基因对 基因” 的 关系。 现 在人们 已经分 别从植 物和其 寄生物 
中 克隆得 到了抗 病基因 和对应 的无毒 基因， 根据 对植物 抗病基 因及其 对应的 无毒基 
因 多样性 关系的 分析， 从分子 水平上 证明了  “ 基因对 基因” 的协同 进化关 系[3’4]。 

1964 年 美国生 态学家 Ehrlich 和 Raven 根据 其对粉 蝶与其 寄主植 物关系 的研究 
首 次正式 提出了  “协同 进化” 的概念 [S1, 与 “ 基因对 基因” 学 说内容 类似， 协同进 
化观点 认为， 种 子植物 通过偶 然的遗 传突变 与基因 重组， 产生 一系列 的次生 物质， 
使植 物不为 昆虫所 嗜食， 因 此进人 新的适 应域； 相 应地， 昆虫 种群通 过基因 突变或 
基因 重组， 产 生新的 适应性 而进人 新的适 应域， 并开 始种系 分化； 成 对的交 互作用 
的 结果造 成昆虫 食性的 专化、 形 成动植 物生态 关系多 样性。 

目前 关于寄 主植物 和寄生 物协同 进化的 研究， 主要 包括抗 性基因 的克隆 （尽管 
已经克 隆出一 些植物 抗病虫 基因， 还 远远不 够）、 抗性 基因的 进化、 抗性基 因如何 
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识 别寄生 物的人 侵并激 发相应 的抗性 反应、 针对 不同的 寄生物 植物抗 性机制 如何起 
作用、 寄 生物与 寄主植 物的寄 生关系 （寄 主范围 和寄生 类型） 是如 何建立 并变化 
的、 寄生 物中无 毒基因 的克隆 和进化 研究、 无 毒基因 （或 毒性 基因） 的 实质作 
用等。 


参 考文献 

[1]  Flor  H H .  Host- parasite  interaction  in  flax  rust ^ it’s  genetics  and  other  implications .  Phy¬ 
topathology,  1955,  45：  680-685 

[2]  Flor  H H .  The  complementary  genic  systems  in  flax  and  flax  rust.  Advances  in  Genetics , 
1956,  8：  28-54 

[3]  Allen  RL,  Bittne 广 Eddy  PD， Grenville_Briggs  LJ,  et  al.  Host— parasite  coevolutionary  con— 
flict  between  arabidopsis  and  downy  mildew .  Science， 2004， 306 :  1957-1960 

[4]  Ellis  JG,  Dodds  PN， Lawrence  GJ.  Flax  rust  resistance  gene  specificity  is  based  on  direct 
resistance- a  virulence  protein  interactions.  Annu  Rev  Phytopathol,  2007 ,  45 :  289-306 

[5]  Ehrlich  PR,  Raven  PH.  Butterflies  and  plants :  a  study  in  coevolution.  Evolution,  1964, 
18：  586-608 


撰 稿人： 解超杰 

中国农 业大学 


作物 数量性 状变异 

Variation  of  Quantitative  Traits  of  Crop 


数量 性状是 表型呈 现连续 性变异 的一类 性状， 作物 大多数 重要的 农艺性 状和经 
济 性状如 产量、 品质、 生 育期、 抗逆 性等都 是数量 性状。 相对 于由单 基因控 制的质 
量 性状， 数量 性状的 遗传基 础较为 复杂， 不 仅由多 个基因 控制， 还受 到环境 影响， 
表 现型与 基因型 之间没 有明确 的对应 关系。 长期 以来， 研究人 员一直 在探讨 数量性 
状 变异规 律以便 对其进 行有效 的遗传 操作。 经典 数量遗 传学分 析数量 性状变 异主要 
借助 数理统 计学， 通 过建立 遗传模 型和估 算遗传 方差、 遗传力 和选择 响应等 统计参 
数来描 述和预 测数量 性状的 遗传规 律[1' 虽 然在育 种实践 中发挥 了一定 的作用 ，但 
把控制 某一性 状的多 个基因 作为一 个整体 研究， 不能 认识数 量遗传 变异的 分子本 
质。 因此， 确 定一个 数量性 状到底 受多少 个基因 控制， 它 们位于 何处， 如何 发生作 
用 及作用 大小， 如 何参与 性状的 建成， 等等， 就 成为数 量遗传 学研究 急需回 答的问 
由于每 个数量 性状基 因对表 现型的 贡献率 较小， 且易 受环境 影响， 因此很 
难鉴定 它们。 随着分 子标记 技术的 完善， 特别是 植物基 因组研 究技术 的发展 ，人 
们开始 对控制 这些性 状的数 量性状 基因座 （ quantitative  trait  loci， QTL) 进行研 
究， 确定其 数目、 位 置及效 应大小 的研究 被称作 QTL 定位。 QTL 定位的 方法主 
要有 两个： 连 锁作图 （linkage  mapping ) 方 法和关 联作图 （association  mapping ) 
方法。 

连锁作 图方法 是根据 Morgan 的遗 传连锁 规律， 利 用两个 亲本材 料构建 分离群 
体， 进 行遗传 标记信 息分析 和相应 的性状 观察值 测量， 分 析遗传 标记和 QTL 的连 
锁 关系， 进 而确定 QTL 在标 记连锁 图上的 位置。 与 质量性 状不同 的是： 数 量性状 
与标记 之间的 连锁分 析不能 直接计 算遗传 标记和 QTL 之 间的重 组率， 而是 采用一 
定的 统计方 法来研 究遗传 标记和 QTL 之间 具有某 种重组 率的可 能性， 然后 依据这 
种可能 性来判 断遗传 标记和 QTL 是否 连锁， 进而估 计出其 效应。 要 全面系 统开展 
QTL 定位， 合适 的分离 群体是 前提， 高 密度分 子标记 构建的 遗传连 锁图谱 是基本 
条件， 统计 分析方 法也起 到至关 重要的 作用。 

目前 QTL 定 位使用 的分离 群体主 要包括 Fz 、 BC、 重组 近交系 （recombinant 
inbred  line,  RIL) 和加 倍单倍 体群体 (doubled  haploid  line,  DH) 等， 由 于杂交 
和自交 次数的 限制， 发 生的重 组次数 有限， QTL 作图 的精度 一般为 10 〜 30  CM， 
离 QTL 克 隆和解 析还有 距离。 要实现 QTL 到 QTG  (quantitative  trait  gene)， 先 
需对 QTL 进 行精细 定位。 可 采用回 交结合 分子标 记辅助 选择的 方法， 对目标 QTL 


作物 数量性 状变异 


•  91  • 


区域实 行正向 选择， 构建含 有目标 QTL 的 近等基 因系， 把数量 基因质 量化， 然后 
进 行精细 定位、 图位克 隆™。 目前 使用上 述策略 已成功 克隆出 一些重 要的植 物数量 
性 状基因 ，如 Tanksley 以 及他领 导的科 研小组 成功克 隆了控 制番茄 果重的 QTL 
/w  2.  2  [4]  ；  Takahashi 等 克隆了 水稻抽 穗期的 QTL  Ac?  6 ， 等等 ["] 。 但克隆 的数量 
性状基 因多数 是主效 QTL， 而 对效应 较小的 QTL， 图 位克隆 还不是 一种有 效的手 
段。 对 基因组 较大的 作物如 小麦， 由于重 复序列 的大量 存在， 数量性 状基因 的图位 
克隆 仍然面 临巨大 挑战。 

QTL 的连 锁分析 只涉及 同一位 点的两 个等位 基因， 不能 鉴定出 在分离 群体的 
两 个亲本 中都存 在但没 有差异 的等位 基因。 为发现 更多的 QTL,  一 方面可 以组配 
多亲本 群体， 如 玉米的 N A M  (nested  association  mapping) 群体； 另 一 '方面 可直接 
利用 自然群 体的等 位变异 信息。 关联作 图即是 以自然 群体为 对象， 以 自然进 化和人 
工 进化过 程中长 期重组 后积累 的基因 （位 点） 间连锁 不平衡 (linkage  disequilibri¬ 
um,  LD) 为 基础， 将目 标性状 表型的 多样性 与基因 （或 标记） 位点的 多态性 结合起 
来 分析， 从而鉴 定出与 表型多 样性显 著相关 的基因 或标记 位点。 与 连锁作 图相比 ，关 
联分 析具有 明显的 3 个 特点： ① 以种质 资源作 为研究 材料， 不 需要专 门构建 作图群 
体； ②自然 群体拥 有广泛 的遗传 组成， 可考 察任意 性状的 很多基 因位点 的各种 等位变 
异， 不受 QTL 连锁作 图的仅 “两等 位型” 的 限制； ③自 然群体 经历了 长期重 组后， 
LD 距 离严重 衰减， 保证了 定位的 较高精 确性。 

关联作 图包括 基于全 基因组 扫描和 基于候 选基因 的两种 策略。 基 于全基 因组扫 
描 （genome  scan ) 的关联 分析是 利用均 勻分散 在基因 组的分 子标记 同时检 测多个 
位 点与目 标性状 的关联 程度。 当 群体的 LD 衰减 速率较 低时， 使用有 限的标 记即可 
实现 QTL 的初步 定位。 在进行 关联分 析时， 应 谨慎选 择分析 群体。 由于所 选群体 
的 LD 结构将 直接决 定关联 分析的 精度， 所以 LD 分析 群体应 包含丰 富的表 型变异 
和广泛 的遗传 组成， 目前在 水稻、 小麦和 玉米等 主要作 物中建 立的核 心种质 就是比 
较 理想的 LD 分析 群体。 分 析前应 使用一 定数量 的相互 独立的 分子标 记评估 群体结 
构， 去 除群体 结构的 影响。 基于候 选基因 (candidate  gene) 的关联 分析是 综合考 
虑 已有的 基因组 信息、 基因 的表达 模式、 其 他物种 的突变 效应、 生化 分析、 比较基 
因组 学和已 检测的 QTL 区域等 结果， 确 定候选 基因， 对候选 基因进 行基于 连锁不 
平衡 的关联 分析， 以 鉴别出 对性状 生理生 化过程 起重要 作用的 基因， 并寻找 最优等 
位 变异。 由关 联分析 得到的 与某一 数量性 状相关 的基因 仍需通 过遗传 互补、 相关的 
生 理生化 分析、 转基因 等多方 实验加 以验证 [S1, 连锁分 析和关 联分析 在数量 性状研 
究上 都具有 重要的 作用， 它们在 QTL 定位的 精度和 广度、 提 供的信 息量等 方面具 
有明 显的互 补性， 连锁分 析可以 初步定 位控制 目标性 状等位 基因的 位置； 而 关联分 
析则 可快速 对目标 基因进 行精细 定位， 并针对 特定候 选基因 验证其 功能。 结 合连锁 
分析 和关联 分析的 优点， 将加快 数量性 状基因 的鉴定 和分离 克隆。 
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随着测 序技术 的飞速 发展， 数 量性状 变异与 DNA 序列信 息将更 紧密地 联系起 
来， 真 正意义 上实现 在全基 因组水 平上定 位复杂 性状的 QTL, 为人 们认识 复杂性 
状 的遗传 基础、 分离克 隆基因 和辅助 选择育 种提供 帮助。 但是 从序列 到数量 性状还 
经过了 许多中 间表型 （intermediate  phenotype) ， 包括转 录组、 蛋白 质组、 代谢组 
等的 变化， 最终影 响数量 性状的 建成。 如 何进一 步建立 DNA 序列与 基因表 达谱、 
蛋白 质谱、 代 谢组、 性 状表型 观测值 之间的 联系， 对于 我们深 人认识 作物许 多重要 
而复杂 的性状 （如 产量） 的分子 机理和 调控网 络至关 重要。 eQTL 的 研究方 法引人 
表 达性状 (expression  trait,  e-trait)， 扩 展了传 统的表 现型的 含义。 利用 eQTL 作 
图的 方法， 建立了  DNA 序 列与基 因表达 谱之间 的联系 （图 1)， 在 候选基 因的挖 
掘、 基因调 控网络 的构建 等方面 取得了 较好的 进展。 进 一步整 合基因 组学、 转录组 
学、 蛋白质 组学和 代谢组 学等不 同层次 信息， 将 对正确 理解复 杂性状 形成的 分子机 
理发 挥越来 越重要 的作用 。 


(连锁 和关联 分析）  （芯片 分析） 


图 1 性状、 DNA 序列和 基因表 达信息 的整合 


就目前 而言， 作 物数量 性状变 异研究 仍然存 在着很 多需要 进一步 攻克的 科学技 
术 难题， 首先， 量 化目标 性状就 是一个 难题， 原 因在于 综合性 状的每 一子性 状都有 
其特定 的表现 时期， 同时受 环境的 影响， 如 何在不 同发育 时期、 在大 群体中 快速地 
测量 特异性 指标， 就成 为能否 进行有 效定位 的重要 前提。 最近有 人提出 “表 型组” 
的 概念， 以高 通量标 准化地 获取表 型值。 其次， 对 于微效 QTL 的克 隆目前 还无能 
为力， 需进一 步发展 高精度 的统计 方法以 及完善 表型组 分析， 提 高微效 QTL 的发 
现 能力。 最后， 就是多 层次的 基因与 基因、 基因与 环境、 多 个性状 之间的 互作问 
题。 必 须以全 新的视 角综合 考虑多 种基因 变异， 多种 表型、 多 种环境 和表观 遗传变 
异， 在生物 系统的 不同层 面之间 建立相 互联系 W。 上述 科学问 题的研 究和解 决将给 
作物 育种带 来一场 革命， 这 也是近 些年来 全球众 多科学 家致力 于该领 域研究 的主要 
原因。 
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配合 力的遗 传和分 子基础 


Genetics  and  Molecular  Basis  on  Combining  Ability 


配合力 （combining  ability) 是指杂 交亲本 在其杂 种后代 的杂种 优势表 现上发 
挥作用 的潜在 能力。 同其他 形态、 生 理生化 性状有 显著的 不同， 配合 力不能 在亲本 
上 直接观 察到或 者测定 出来， 而是通 过其组 配的杂 交种的 性状平 均值估 算出来 。这 
决 定了配 合力性 状的复 杂性和 研究方 法的特 殊性。 

配合力 的概念 产生于 20 世纪 30 年代的 玉米杂 种优势 利用实 践^ 。 当时 的研究 
表明， 杂 种后代 的表现 并不完 全取决 于亲本 优点的 累加， 还取 决于亲 本之间 的配合 
关系。 Sprague 和 TatumU] 对配合 力的概 念和应 用进行 了系统 的总结 [2] 。 将 配合力 
细分为 一般配 合力和 特殊配 合力， 并论述 了两种 配合力 的相互 关系， 将一般 配合力 
规定为 亲本系 在一系 列杂交 组合中 的平均 表现， 将特殊 配合力 规定为 某些特 定组合 
在其双 亲平均 表现基 础上的 离差。 强调 对于杂 交亲本 的选育 来说， 不 仅两种 配合力 
的选择 都是必 要的， 而且选 择的顺 序也很 重要。 

Griffing™ 在其经 典论文 中将双 列杂交 应用于 配合力 分析， 为一 般配合 力和特 
殊配 合力的 测验方 法和遗 传解析 提供了 最完备 的理论 和技术 体系。 他特 别指出 ，采 
用不 包括亲 本的双 列杂交 分析， 可 以根据 一般配 合力方 差和特 殊配合 力方差 得到对 
亲本 群体有 关基因 的加性 遗传方 差和非 加性遗 传方差 的无偏 估计。 该 论文将 生物遗 
传学和 生物统 计学的 原理全 面地介 绍给育 种者， 其所 达到的 方法完 备性和 理论高 
度， 至今无 人望其 项背。 

以往关 于配合 力遗传 的研究 主要采 用了群 体遗传 学和生 物遗传 学的理 论和方 
法， 对于复 杂数量 性状提 供了进 行整体 遗传方 差解析 的思路 和遗传 交配设 计的技 
术， 对 于复杂 遗传试 验提供 了统计 分析模 型和方 差分解 方法， 基于配 合力理 论建立 
了 轮回选 择的群 体改良 方案， 基于 亲本配 合力取 向和杂 种优势 群划分 建立了 杂种优 
势模式 的育种 理论。 这 些都对 作物配 合力育 种起到 了积极 的推动 作用。 

Hayes 和 如匕阳^^最先确认配合力是遗传性状。 发现高 配合力 亲本杂 交的后 
代更多 地选到 高配合 力的自 交系。 至于 配合力 的方差 组分， 在 玉米遗 传育种 中很早 
就有人 推论是 基因的 加性和 非加性 效应所 决定。 Rojas 和 SpragueCL 的 研究还 表明， 
特殊 配合力 实际上 是被测 系和测 验种之 间基因 互作的 结果， 其 中还存 在相当 比例的 
基 因型与 环境的 互作成 分很难 剖析。 实 际上， 配 合力测 定的结 果因被 测系的 来源、 
测 验种的 性质、 试材 的抽样 方式、 试 验的环 境设计 而异。 

大 量研究 表明， 配 合力是 一种高 度复杂 和高度 复合的 性状。 特别 是对于 产量等 
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性状， 至今 无从估 量其中 到底包 含多少 基因， 基因间 的作用 方式是 什么。 即 使被认 
为最简 单的数 量性状 —— 株 高也可 以进一 步剖分 为节数 和节间 长度， 以及 基部节 
间、 中部 节间、 穗柄长 度等。 每一 个子性 状都可 能有不 只一对 基因在 起作用 。同 
时， 亲 本配合 力的高 低在很 大程度 上取决 于双亲 之间的 配合， 任何一 方改变 都会导 
致有关 基因的 种类、 数目和 互作方 式发生 改变， 从而改 变配合 力本身 tS:) 。 

配合力 目前仍 然是杂 种优势 利用的 最重要 性状。 由 于目前 对于配 合力的 选择仍 
然主 要依靠 测交种 鉴定， 所以， 在现实 的杂种 优势利 用中， 大 部分的 人力物 力消耗 
都 在配合 力的测 验上。 一般 来说， 选 系材料 与测交 鉴定在 试验规 模上的 比例在 1  : 
50 以上。 如果能 够将配 合力的 选择在 亲本上 完成， 将 会大大 提高杂 种优势 育种效 
率。 显然， 这一理 想化愿 望只能 通过现 代分子 育种来 实现。 

近 10 多 年来， 作物 分子标 记连锁 图谱构 建发展 迅速， 某 些作物 基因组 测序的 
完 成更促 进了功 能基因 标记的 开发。 此外， 关 于产量 性状的 QTL 定位、 基 因组结 
构变 异与杂 种优势 W 、 基因 的等 位性变 异与杂 种优势 m 等研究 从不同 侧面揭 示了杂 
种优势 的分子 本质。 众多 研究者 [8] 都发现 杂交组 合中基 因的差 异表达 与杂种 优势有 
密切 关系。 Swanson- Wagner 等 [9] 首次 使用 基因芯 片技术 分析了 玉米 杂交种 同其双 
亲间的 基因差 异表达 之后， 有大量 的研究 者采用 这一技 术研究 杂种优 势相关 的基因 
表达、 筛选相 关的基 因[1°3。 这些 研究思 路和研 究手段 都为配 合力性 状的分 子解析 
奠定了 基础。 

根 据最新 的研究 动态， 针 对配合 力的分 子解析 如下技 术路线 具有可 行性： ①借 
助 于基因 组学研 究的成 果和基 因芯片 技术大 量富集 杂种优 势相关 基因， 既然 亲本的 
配 合力是 通过其 杂种一 代的表 现来度 量的， 就可 以从杂 种优势 相关基 因的研 究人手 
解 析亲本 配合力 的分子 基础； ②采 用分子 标记和 关联分 析相结 合进行 产量杂 种优势 
相 关基因 的精细 定位， 如果 做到这 一步， 实际上 对大多 数一般 配合力 相关基 因在亲 
本上实 施直接 选择已 经可以 做到； ③在固 定杂种 优势模 式下进 行特殊 配合力 相关基 
因的 筛选， 建立 分子杂 种优势 模型。 现在， 大规 模的商 业化杂 种优势 育种大 都采用 
主 测验种 方法， 在主测 验种确 定的情 况下， 配合 力选择 的基因 标记也 可以相 对固定 
下来， 从 而建立 特定杂 种优势 模式的 分子杂 种优势 模型。 不过， 上述 技术路 线还处 
于构建 阶段， 后 面的路 可能还 很长、 很 曲折。 
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作 物的感 温性和 感光性 


Temperature  Sensibility  and  Phototonus  of  Crops 


一 些二年 生作物 （如胡 萝卜、 白菜、 芹菜、 甜菜 和天仙 子等） 和 一些冬 性一年 
生作物 （如冬 小麦、 冬黑麦 和冬油 菜等） 在 营养生 长期必 须经过 一段低 温诱导 ，才 
能转 为生殖 生长， 进 而开花 结实， 该特性 被称为 作物的 感温性 (temperature  sensi¬ 
bility),  该过程 也称为 春化。 根 据对低 温要求 的范围 和时间 不同， 作 物的感 温性可 
分为 冬性、 半冬性 和春性 3 种 类型。 作物 在花器 分化和 形成过 程中， 还必需 一定的 
光周 期诱导 （特别 是一年 生和二 年生作 物）， 这 被称为 作物的 感光性 （phototo¬ 
nus)。  按 照对光 周期的 反应， 一 般将作 物分为 3 种 类型： 长日 作物、 短日作 物和日 
中性 作物。 

低 温是春 化作用 的主要 条件， 它 的有效 温度为 0 〜 10°C， 春化时 间由数 天到数 
十天， 具体有 效温度 和低温 持续时 间随作 物或品 种种类 而定。 温 度低于 0°C， 代谢 
会被 抑制， 不 能完成 春化； 春 化结束 前如遇 高温， 春化 的效果 会被削 弱甚至 消除。 
春 化一般 可在种 子萌发 或苗期 完成， 如冬小 麦等。 少数 作物如 胡萝卜 等则只 能在绿 
色幼 苗长到 一定大 小时才 能通过 春化。 作 物接受 低温影 响的部 位是茎 尖生长 点和嫩 
叶， 即有分 裂活性 的细胞 W。 

春 化对开 花的促 进作用 可能是 通过对 FLC 的负调 控来实 现的， 随着低 温处理 
时间的 延长， FLC 转录水 平越来 越低， 直至检 测不到 的水平 

在 拟南芥 中还有 3 个 基因参 与春化 的过程 ，即 VRN  1 、 VRN  2 和 F/iV  3 。 冬 
性 一年生 拟南芥 只有经 过一段 时期的 低温处 理后， F/W3 才会 表达。 当植 株由春 
化 的低温 条件转 到正常 生长环 境后， F/iV3 迅速 关闭。 当 F/iV3 被 诱导表 达后， 

的表达 随即被 抑制。 F 尺 /VI 和 Ffi/V  2 的 功能是 在春化 作用后 ，即 VIN3 蛋白 
激活 FLC 表 达的抑 制后， 维持对 FLC 表达的 持续抑 制 m 。 

在 冬小麦 中也分 离到两 个与春 化作用 相关的 基因， 分别为 raWl 和 VRN2 ， 
但不同 于拟南 芥中的 F 丑 /V  1 和 F 丑 7V2 。 是开 花促进 因子， 编码 一种含 
MADS 盒的蛋 白质， 该 基因受 低温的 诱导而 表达。 编 码一个 含锌指 结构域 
的蛋 白质， 是 一种开 花抑制 因子， 其主 要功能 是抑制 的表达 M。 

春化是 一个复 杂的成 花诱导 过程， 它涉 及多条 途径、 多种 信号， 并有多 种基因 
参与。 目前 对于春 化作用 的上游 调控、 相关基 因的表 达机理 等还不 清楚， 这 就增加 
了 研究的 难度。 

对春 化作用 机理的 研究具 有重要 的实践 意义， 如果 对春化 作用有 了清晰 完整的 
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认识， 很 可能通 过简单 的人工 控制就 能让作 物通过 春化， 而不 用再在 低温下 处理， 
这会 对作物 育种及 栽培带 来新的 革命。 

作物 的感光 性与作 物对光 周期的 敏感性 有关。 许 多试验 证明， 临 界暗期 对开花 
更有 作用。 如果 用短时 间的黑 暗打断 光期， 并不影 响光周 期成花 诱导； 但如 果用闪 
光处 理中断 暗期， 则使 短日作 物不能 开花， 但却诱 导了长 日作物 开花。 因此 长日作 
物实际 是短夜 作物， 短日 作物实 际是长 夜作物 [5]。 

作物 感受光 照而区 分白昼 和黑夜 的受体 主要有 3 类： 光敏 色素、 隐花色 素和趋 
光素。 光敏色 素是红 光和远 红光的 受体， 在拟 南芥中 由基因 PffY 编码; 隐 花色素 
和趋 光素是 蓝光的 受体， 隐 花色素 由基因 C 尺 ri 和 CRF2 编码， 趋光 素则由 Pho- 
和 Phototropin  2 编码。 cry2、 phyA 和 phyB 可能是 光周期 反应中 起主要 
作用的 光受体 [6]。 

光信 号与生 物钟信 号的整 合是光 周期控 制开花 时间的 前提。 ELF3 是 一个能 
抑制 光信号 到生物 钟信号 转导的 基因。 ELF3 蛋白 水平受 生物钟 调节， 在晚 间达到 
较高 水平， 使 生物钟 在夜间 对光不 敏感， 从而 保证了 生物钟 能在清 晨重新 调整节 
奏。 zri 可能 是另外 一个与 光信号 和生物 钟信号 整合的 基因， 它能 在夜间 降解生 
物钟 调控途 径中的 T0C1 蛋白， 使其在 昼夜循 环中形 成很强 的节奏 性变化 m。 

CO 基因编 码一种 转录调 控子， 它通过 调节开 花基因 的表达 来控制 植物的 
开花 时间。 在长 日照条 件下， FKH 蛋白 在中午 到黄昏 的一段 时间内 积累到 较高水 
平， 促进 C0 基因 高水平 转录， phyA 和隐花 色素在 光照下 被激活 而促进 CO 蛋白 
的 稳定。 在 清晨时 phyB 会抑制 PhyA 和隐 花色素 的作用 而促进 C0 蛋 白降解 ，同 
时 在夜间 C0 蛋 白还会 被一种 目前还 不清楚 的机制 降解， 这些 因素最 终使得 C0 蛋 
白在 黄昏到 初夜这 段时间 内积累 到较高 水平。 高水平 积累的 C0 蛋白 激活了 开花基 
因 的 表达， 从 而促进 拟南芥 开花。 在短 日照条 件下， C0 基因在 夜间才 高水平 
转录， 但由 于夜间 C0 蛋白不 稳定， 因 而不能 高水平 积累， 也就 不能诱 导开花 。在 
水 稻中也 发现了  C0 基因 的同源 基因， 但其 功能却 与拟南 芥中的 C0 基 因相反 ，即 
在长日 照 下抑制 开花， 而 在短日 照下促 进开花 [6] 。 

目前 人们对 光周期 的机制 已有了 初步的 了解， 但仍 有许多 问题需 要解决 。例 
如， 光如 何引起 C0 蛋白 活性的 变化？  C0 蛋白 的降解 机制？ 光周期 的机制 在不同 
长日作 物或不 同短日 作物间 有无保 守性？  fr 基因在 叶片中 表达， 但 如何运 输到茎 
尖？ 相信随 着这些 问题的 解决， 人 们在将 来就可 通过简 单的操 作来控 制作物 开花， 
这 对作物 育种、 引种、 观赏 园艺作 物栽培 等都具 有重要 意义。 
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组 织培养 再生能 力差异 的机理 

Mechanism  of  Tissue  Culture  Regeneration  Ability  Difference 


i. 概述 


植物组 织培养 是指在 离体、 无菌 条件下 利用人 工配制 的培养 基对植 物器官 、组 
织、 细胞、 原 生质体 等外植 体进行 培养， 在 适宜的 培养条 件下， 使其 生长和 发育， 
形成完 整植株 的技术 总称， 是现代 生物技 术的重 要组成 部分。 早在 1902 年， 德国 
著 名的植 物学家 Haberlandt 就 预言， 植 物体细 胞在适 宜条件 下具有 发育成 完整植 
株的潜 在能力 （细 胞全能 性）。 直到 1958 年， Steward 和 Shantz 用胡 萝卜根 初皮部 
细 胞悬浮 培养， 从中 诱导出 体细胞 胚并使 其发育 成完整 植株， 第一次 证实了 
Haberlandt 提出 的细胞 全能性 学说。 

离体 培养条 件下， 细胞全 能性的 表达是 通过细 胞脱分 化和再 分化实 现的。 脱分 
化 指一个 成熟细 胞或分 化细胞 转变成 为分生 状态的 过程。 植物 的成熟 细胞经 历了脱 
分化 之后， 能 再形成 完整的 植株过 程是再 分化。 再分化 有两种 途径： 不定器 官形成 
途 径和体 细胞胚 胎形成 途径。 大 多数情 况下， 脱分 化是细 胞全能 性表达 的前提 ，再 
分 化是细 胞全能 性表达 的最终 结果。 理论 上讲， 任何一 个完整 的植物 细胞都 有发育 
成 完整植 物个体 的潜在 能力， 但植 物细胞 要表达 全能性 必须首 先回复 到分生 状态或 
胚 性细胞 状态， 而 这种回 复能力 在不同 类型、 不 同生理 状态的 细胞间 具有相 当大的 
差异， 因此， 不同 植物的 组织培 养存在 着再生 能力的 差异。 

2. 研 究现状 

研究 表明， 组 织培养 再生能 力的差 异与基 因型、 外 植体、 培养 基组分 和培养 
条件 等因素 有关。 阎 丽娜以 不同类 型水稻 品种成 熟胚为 外植体 材料， 比 较研究 9 
个 粳稻、 9 个 籼稻和 11 个 新近培 育的超 级杂交 稻在不 同培养 基中的 出愈、 分化 
和再生 等组织 培养力 表现。 认为 不同品 种的基 因型差 异主要 表现在 它们对 外源激 
素 敏感性 的不同 和作用 效果的 差异上 E1:l。 马庆 以玉米 自交系 H4D、 8701D 自交 
授粉 12 天的 幼胚为 材料， 分 别在含 不同浓 度外源 生长素 （NAA) 的培养 基上进 
行 愈伤组 织诱导 及分化 培养。 测 定顶端 分生组 织细胞 分裂素 6-BA、 ZR、 DHZR、 
iPA 和 生长素 IAA、 NAA 含量。 证实 了生长 点细胞 分裂素 / 生长素 值是控 制玉米 
叶 原基分 化类型 的关键 因素_。 Che 等 发现外 植体在 愈伤组 织诱导 培养基 上培养 
时， 细胞内 的许多 激素应 答基因 受激素 的增量 调节， 这 些基因 中有许 多编码 
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Aux/IAA 蛋白， 其迅速 降解对 于生长 素反应 十分重 要[33_。 生长素 调控基 因转录 
是通过 Aux/IAA 蛋白和 ARF  (  auxin  response  factor) 蛋白 两大基 因家族 转录因 
子 而起作 用的。 ARE 直接和 DNA 结合， 不同的 ARF 分 别起着 激活或 抑制转 
录的作 用[4]。 而 Aux/IAA 蛋白 则是和 ARF 结合， 通 过共抑 制因子 TPL  (top¬ 
less)  抑制生 长素调 控的转 录过程 [5]。 Che 等用基 因芯片 技术分 析拟南 芥愈伤 
组织、 芽和 根离体 发生过 程中基 因表达 的变化 情况， 发现 在外植 体预培 养过程 
中， 7 个编码 dassDI 过 氧化物 酶的基 因表达 量大幅 降低， 该酶参 与植物 组织的 
木 质化、 栓化 作用、 生长素 代谢、 伤口 的修复 以及对 病原菌 侵害的 防御， 这些 
基因表 达量的 降低表 明在预 培养过 程中， 维管组 织的木 质化程 度降低 [4]。 在芽 
发育 的早期 阶段， 表 达量增 加的很 多基因 是与细 胞分裂 素信号 转导有 关的基 
因®。 舒文涛 以豫麦 18 为试验 材料， 筛选 出小麦 成熟胚 脱分化 相关的 差异表 
达基因 

3. 存 在问题 与展望 

目 前 人们已 经从不 同植物 中克隆 出生 长素和 细胞分 裂素诱 导表达 的 基因， 但有 
关生长 素和细 胞分裂 素在离 体培养 中的协 同作用 机理仍 不十分 清楚。 在离体 培养条 
件下， 由于外 植体所 处的生 理状态 不同， 其 内源激 素水平 也存在 较大的 差异， 寻找 
外 源激素 水平在 脱分化 和再分 化中的 作用模 式也是 比较困 难的。 植物 组织培 养再生 
的 过程是 基因选 择性表 达与修 饰的人 工调控 过程。 这一过 程调控 的难易 程度， 通常 
取 决于我 们对相 关基因 的了解 程度。 因此， 研究 细胞脱 分化、 再分化 的调控 机理， 
使人 们更深 刻认识 到组织 培养再 生能力 差异的 本质， 更 好地将 植物组 织培养 技术应 
用于 现代生 物技术 领域。 
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体细胞 培养变 异的分 子机理 

Molecular  Mechanism  of  Somaclonal  Variation  in  Plant  Cell  Culture 

体细 胞无性 系变异 （ somaclonal  variation) 是指 在植物 细胞、 组织和 器官培 
养过 程中， 培 养细胞 和再生 植株中 产生的 遗传变 异或表 观遗传 变异， 是植 物界的 
普遍 现象。 体细胞 无性系 变异的 变异率 可高达 30% 〜 40%， 某一 具体性 状的变 
异率为 0.  2% 〜 3%。 

已 有证据 证明， 在培养 细胞或 再生植 株中出 现的遗 传变异 主要有 两种来 源：一 
是在 组织和 细胞培 养过程 中发 生的， 其 发生频 率一般 随继代 培 养时间 的增 加而提 
高； 二是起 始外植 体预先 存在的 变异， 即 起始外 植体本 身就是 倍数性 或遗传 组成上 
不 同的嵌 合体。 

体细胞 无性系 变异所 发生的 遗传变 异主要 包括： ①在 细胞水 平上， 体细 胞培养 
的 植株染 色体数 目和结 构发生 改变， 引 起基因 重排， 产生 多倍体 和非整 倍体。 染色 
体 缺失、 倒位、 易位、 断裂等 都是在 细胞水 平上导 致无性 系变异 的重要 因素。 ②在 
分子水 平上， 其原 因可能 是由于 遗传物 质的分 子结构 发生了 变化， 引 起了跳 跃基因 
的 出现， 发生 了基因 重排、 基因 扩增或 减少、 DNA 排 列顺序 发生变 化等。 例如， 
Zheng 等在水 稻中用 DNA 重复序 列进行 的研究 发现， 一些重 复序列 在组织 培养中 
有显著 的选择 性扩增 。但 Landsmann 和 Uhrig 等在土 豆和六 倍体小 黑麦的 rDNA 
分析 中还观 察到， 组 织培养 会造成 拷贝数 的 减少。 

核基因 点突变 也是引 起无性 系变异 的原因 之一。 Brettell 等从 645 株玉 米杂种 
胚培 养的再 生植株 中发现 了一个 稳定的 Adhl  (玉米 乙醇脱 氢酶） 位点 变异体 [1)。 
Dennis 等又 从组织 培养再 生系中 分离出 Adhl-S 酶缺 失体， 研 究发现 也是由 于一个 
碱基 的变化 引起。 无性 系变异 经常出 现一个 或少数 基因的 突变， 即所谓 “微变 异”， 
特 别适合 于不改 变品种 基本特 性而改 变个别 特性， 这 是杂交 育种， 甚 至诱变 育种都 
做不 到的。 

植物体 细胞突 变体在 遗传、 生 理和生 化等基 础研究 和作物 遗传改 良上都 具有重 
要的理 论意义 和应用 价值。 体 细胞无 性系变 异能否 在实际 中得到 应用， 取决 于其变 
异是否 具有优 良性状 及优良 性状能 否代代 遗传。 目前， 体细胞 无性系 变异已 成为人 
们 获得遗 传变异 的重 要来源 ，得 到的变 异体将 可能成 为作物 改良上 重要的 遗传资 
源， 并可 以从中 选择到 性状优 良的变 异体， 直接 应用于 生产， 或者用 于育种 亲本以 
培育新 品种。 到目前 为止， 体细 胞无性 系变异 在作物 品种改 良上取 得了巨 大的成 
功 [2_6'  例如， 从 番茄体 细胞无 性系中 选育出 抗晚疫 病的突 变体； 从 马铃薯 的体细 
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胞 无性系 中选育 出抗早 疫病的 品种； 从小麦 体细胞 无性系 中筛选 出抗根 腐病、 赤霉 
病的突 变体； 从水稻 的体细 胞无性 系中选 育出耐 盐的突 变体、 抗 白叶枯 病的品 
种等。 

植 物体细 胞无性 系变异 形成的 机理， 一 直是无 性系变 异研究 所关注 的课题 。现 
已 发现， 体 细胞无 性系在 DNA 分子水 平上可 发生点 突变、 DNA 甲基化 变化、 
DNA 总量 变异、 转座 因子的 激活、 细胞器 DNA 的 修饰， 以及 RFLP 和 RAPD 多 
态性变 异等现 象^#， 为 认识无 性系变 异的机 理提供 了分子 生物学 基础。 科 学家试 
图从多 方面解 释体细 胞无性 系变异 机理， 但 都只能 对其中 的某些 现象进 行解释 。无 
性 系变异 的各种 细胞学 和分子 生物学 证据又 是相互 关联的 ，如 DNA 甲基化 变化与 
转 座子、 转座 子与染 色体断 裂等。 另外， 对不 同材料 的研究 还经常 出现矛 盾的结 
果， 说明 体细胞 无性系 变异是 极其复 杂的。 
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Mechanism  and  Regulation  of  Leaf  Premature  Senility  of 
Crops  during  Grain- filling  Period 


i. 农 作物结 实期叶 片早衰 的发生 发展规 律及生 理基础 

高等植 物在其 生活周 期中经 历着从 幼年、 成熟 和衰老 的发育 变化。 “ 衰老” 
(senescence) 是 植物个 体发育 的最后 阶段， 是导 致死亡 的衰退 过程。 农作 物的叶 
片 有其自 身发生 发展和 衰老的 过程。 在作 物生长 后期， 常因遭 遇多种 不利的 环境因 
子 或其自 身的遗 传原因 而导致 叶片衰 老启动 提前， 衰 老进程 加快， 使 叶片光 合作用 
急剧 衰退， 这种现 象称为 叶片的 早衰。 在作物 产量形 成期， 叶 片早衰 引起光 合作用 
的 减退极 大程度 地限制 了 作物产 量潜力 的 发挥， 制约 单产的 进一步 提高。 

农作 物不同 品种之 间叶片 衰老特 性存在 较大的 差异， Willman 把 玉米分 为持绿 
型 （stay-green  或  norrsenescence) 和非 持绿型 （ non-stay-green) 两个 品种。 在灌 
浆期间 持绿型 小麦叶 片的超 氧化物 歧化酶 （SOD)、 过氧 化氢酶 （CAT) 活 性比早 
衰 的小麦 叶片下 降慢， 活性氧 清除能 力强， 抑制细 胞膜过 氧化， 延 缓植株 衰老。 
Rawscm 研究 表明， 作物叶 片的光 合作用 持续期 与作物 产量呈 显著正 相关。 因此， 
研 究揭示 结实期 作物叶 片早衰 的发生 发展规 律及其 与产量 形成的 关系， 将为 高产栽 
培提 供重要 的理论 依据。 

前人对 叶片早 衰原因 的解释 有基因 调控、 矿 质营养 失调、 光碳 失衡、 激 素失衡 
学说等 [1’2]。 基因调 控学说 认为， 核 基因在 叶片发 育的时 间和细 胞内空 间上， 对衰 
老进行 控制， 它控制 着质体 的衰老 程度或 者控制 着与叶 片衰老 启动有 重要关 系的某 
一 物质的 表达、 合成。 衰老 启动提 前是导 致叶片 早衰的 原因。 矿质营 养失调 学说认 
为， 能使作 物正常 生长或 获得理 想产量 的养分 给源， 就是一 种营养 平衡。 这 种平衡 
一方面 要求各 营养元 素之间 要保持 适当的 比例， 另一方 面随着 产量的 提高， 对各种 
营养元 素需求 的绝对 量也会 升高。 在 田间条 件下， 这种平 衡是相 对的、 动态的 ，一 
旦平衡 失调， 就会出 现生育 异常， 有时 这种生 育异常 表现为 早衰。 光 碳失衡 学说认 
为， 由于 叶片光 合机能 衰退， 如光合 速率、 二磷酸 核酮糖 羧化酶 （RuBP 羧 化酶） 
活性和 叶绿素 含量的 降低， 打破 了能量 的供求 平衡， 光 合碳循 环遭到 破坏， 引起多 
种 自由基 产生， 过 量的自 由基引 发和加 剧了膜 脂过氧 化作用 而引起 早衰。 激 素失衡 
学说 认为， 植物 激素的 动态平 衡控制 着叶片 的正常 衰老， 当这 种平衡 因自身 或外部 
原 因被打 破时， 就有可 能诱发 早衰。 上述 有关叶 片早衰 的理论 解释所 关注的 生理过 
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程 不同， 基 因调控 学说强 调基因 在作物 生长、 发育 中的次 序性、 阶段式 表达； 光碳 
失 衡学说 重点在 光能的 传递、 利用与 活性氧 伤害； 矿质 营养失 调学说 重点在 矿质营 
养 供需平 衡和各 矿质营 养元素 之间的 平衡； 激素 平衡学 说则注 重地下 地上部 分的相 
互 关系及 不同激 素间的 平衡。 目前 仍缺乏 对导致 作物叶 片早衰 的各生 理过程 之间关 
系的 认识。 

2.  农作 物结实 期叶片 中氮素 和矿质 元素的 再分配 与早衰 及产量 的关系 

叶片 衰老最 明显的 外观标 志是植 物叶色 由绿变 黄直到 脱落； 细胞 水平上 表现为 
叶绿体 解体， 叶绿 素含量 下降， 光 合磷酸 化能力 降低， 膜脂 过氧化 加剧， 游 离氨基 
酸 积累。 叶片 衰老过 程中， 许多 生物大 分子物 质如蛋 白质、 膜 脂和核 糖核酸 降解形 
成的氮 素等营 养物质 被转运 至发育 中的种 子重新 利用和 贮存。 

试验 证明， 小麦籽 粒蛋白 质中的 氮素有 80% 左右来 自叶片 等营养 器官再 分配， 
花后 叶片衰 老过程 中蛋白 质分解 的产物 是籽粒 中蛋白 质合成 的重要 氮源， 被 水解的 
蛋白质 主要是 植物进 行光合 作用的 RuBP 羧 化酶。 而作 物籽粒 中积累 的碳水 化合物 
2/3 以上 来自于 开花后 的光合 产物， 叶片 早衰， RuBP 羧 化酶的 降解和 活性的 降低， 
显著 影响了 籽粒中 碳水化 合物的 合成与 积累， 制约了 籽粒产 量的提 高[3]。 因此 ，研 
究结实 期叶片 中氮素 和矿质 元素再 分配与 早衰及 产量的 关系， 探索在 产量形 成期延 
长叶片 光合速 率高值 持续期 的生理 基础， 对实现 作物高 产有重 要的理 论意义 和实践 
价值。 

3.  农作物 结实期 延缓叶 片早衰 的机理 与调控 

小麦 籽粒中 的干物 质约有 70% 以 上来自 开 花后绿 色器官 进行光 合作用 合成的 
碳水化 合物。 延 缓结实 期农作 物叶片 衰老， 延长 开花后 绿色叶 面积的 持续时 间成为 
决定农 作物产 量的重 要因素 之一。 

有研究 根据小 麦衰老 的生理 特点， 将 小麦衰 老进程 划分为 缓慢衰 老期和 快速衰 
老期。 提出 利用氮 肥后移 技术， 延长 缓衰期 （4 〜 5 天）， 缩短速 衰期， 保持 较长的 
光 合速率 高值期 （在 籽粒线 性增重 阶段， 延长 光合速 率高值 持续期 5 〜 6 天） ，提 
高此 期的籽 粒灌浆 速率， 延缓 衰老提 高粒重 的途径 w。 前 人在其 他农作 物上， 针对 
叶 片衰老 的激素 调节、 源库 调节、 温 光水肥 调节， 以及 种植模 式调节 等方面 亦做了 
诸多 的研究 工作。 研 究结果 表明， 使用 细胞分 裂素、 赤 霉素， 以及烯 效唑等 生长调 
节剂， 能提 高作物 叶片的 叶绿素 含量， 减少 丙二醛 （MDA) 的 积累， 延缓 了叶片 
的衰老 进程， 提高了 后期光 合作用 能力。 温光条 件和矿 质营养 对叶片 衰老亦 有显著 
影响& ;， 光 照过强 或黑暗 均会加 速叶片 衰老， 适当的 弱光条 件则能 延缓叶 片的衰 
老， 并 改变氮 素在各 器官中 的分配 比例， 使分配 到叶片 和茎鞘 的氮素 增加， 分配到 
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穗部 的氮素 减少。 过 量施氮 或氮磷 钾配比 不当， 小 麦植株 灌浆后 期遇到 “V” 形气 
温 剧烈变 化时， 往往 会出现 突然青 枯死亡 现象。 玉 米行间 覆膜、 水稻 免耕留 荏抛秧 
栽培 均可延 缓叶片 衰老， 维 持结实 期较高 的光合 能力， 有利 于籽粒 灌浆、 提 高籽粒 
产量。 已 有的研 究仅注 重环境 因素、 源库 改变及 栽培措 施对叶 片衰老 过程中 激素水 
平 和光合 作用的 影响， 缺 乏对农 作物结 实期叶 片早衰 机理的 研究， 延 缓作物 结实期 
叶片 衰老、 提 高产量 的理论 基础和 调控技 术尚待 进一步 探讨。 
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粮 食作物 产量与 品质协 同提高 


The  Synergistic  Increase  of  Grain  Yield  and  Quality  in  Cereal  Crops 


作物 产量、 品质是 作物科 学研究 所关注 的两大 主题。 然而， 长期 以来基 于人口 
增长对 粮食需 求的压 力不断 增加的 现实， 我国粮 食作物 研究的 重点多 放在高 产问题 
上。 近十几 年来， 作物品 质已引 起人们 重视， 相 继培育 出适应 不同需 求的优 质品种 
并研究 配套优 质栽培 技术。 但是， 在许多 情况下 作物高 产与优 质并不 协同， 高产常 
伴 随品质 下降， 优 质则多 以产量 减少为 代价。 实 现作物 产量与 品质协 同提高 是当前 
乃至 今后相 当一个 时期作 物科学 研究的 重要课 题^] 。 

1. 产 量与品 质的研 究现状 

作物 产量一 直是作 物生理 与栽培 研究的 重点。 作物 高产首 先要依 靠增加 作物光 
合 产物的 生产与 积累， 提 高作物 的生物 产量； 其 次要依 靠改善 作物光 合产物 的运转 
与 分配， 增 加光合 产物向 籽粒中 的分配 比例， 提高收 获指数 [2]。 作物 光合产 物的生 
产、 积累 及分配 因作物 品种的 遗传特 性而有 区别， 环境 条件和 栽培技 术对其 具有显 
著的调 控效应 [3]。 改 善土壤 条件， 实施叶 龄模式 （水 稻、 玉米） 栽培 技术、 精播 
(稀 植） 及小 群体壮 个体高 积累栽 培技术 （水 稻、 小 麦）、 直 播密植 晚收增 产技术 
(玉 米）、 氮肥 后移增 产技术 （水 稻、 小麦） 等任 何一项 高产高 效栽培 技术措 施都是 
通 过增加 作物光 合产物 积累或 改善光 合产物 分配而 实现增 产的。 

作 物品质 主要与 籽粒蛋 白质和 淀粉等 成分的 含量、 比例 等密切 相关。 不 同作物 
品质 的内涵 不同， 因 而不同 作物优 质对其 籽粒蛋 白质和 淀粉的 含量、 组分等 指标的 
要求存 在很大 差异。 例如， 用于制 作优质 面包和 面条的 小麦， 要求其 籽粒蛋 白质含 
量高， 高 分子质 量谷蛋 白亚基 （HMW-GS) 组 成适当 （一般 应具有 r ， 5  +  10, 
17  +  18) 且 所占比 例大， 谷 蛋白大 聚合体 （GMP) 数量及 所占比 例大， 直 链淀粉 
含 量较低 [4_61.。 水稻 稻米营 养品质 主要与 蛋白质 及赖氨 酸含量 有关， 食用品 质主要 
与直链 淀粉含 量有关 [n。 籽粒 品质性 状首先 由品种 的遗传 基因所 决定， 但环 境条件 
和栽培 技术措 施对其 具有显 著影响 [8] 。 温度、 光照、 施肥、 灌 溉等因 素对籽 粒蛋白 
质含量 的影响 主要是 通过影 响根系 对氮素 的吸收 转运、 籽粒 蛋白质 合成相 关酶活 
性、 光 合产物 的生产 积累与 分配、 籽粒灌 浆速率 与持续 期以及 植株衰 老进程 等而发 
挥作 用的。 

作物品 质与产 量关系 复杂。 蛋白 质含量 是与品 质关系 最为密 切的指 标之一 。当 
产量 水平较 低时， 产量与 籽粒蛋 白质含 量之间 的相关 性并不 明显。 随产量 水平提 
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高， 产量与 蛋白质 含量之 间的负 相关性 逐渐明 显表现 出来。 例如， 小 麦籽粒 蛋白含 
量 与产量 协调关 系的临 界值为 15% 〜 16%。 低于 该值， 籽粒 产量与 蛋白质 含量之 
间 的矛盾 不大； 高于 该值， 籽粒 产量与 蛋白质 含量之 间矛盾 明显。 蛋 白质含 量与产 
量之间 之所以 存在负 相关， 与 两方面 的因素 有关： 一 是育种 目标， 作 物育种 多关注 
高产， 导 致所育 品种高 产与优 质不能 协同； 二 是栽培 目标， 长 期以来 作物栽 培一直 
是高产 栽培， 栽培研 究与技 术创新 等都是 紧紧围 绕高产 目标。 从生理 机制上 分析， 
出现 产量与 蛋白质 含量之 间的负 相关， 主要与 三方面 的因素 有关： 一 是高产 品种与 
高 产栽培 技术相 结合使 植株光 合产物 的生产 积累及 向籽粒 分配比 例显著 增加， 从而 
对籽 粒蛋白 含量起 到稀释 效应； 二是 籽粒发 育过程 中并行 着碳、 氮两 条代谢 途径， 
籽 粒发育 过程中 淀粉合 成相关 酶与蛋 白质合 成相关 酶活性 的相对 高低， 影响 着光合 
碳素 走向， 从而 影响到 籽粒淀 粉与蛋 白质的 合成积 累及其 比例； 三是 高产栽 培的一 
个共 同点是 产量形 成期群 体光合 速率高 值持续 期长， 植 株衰老 延缓， 茎叶鞘 中氮化 
物向 籽粒中 的转移 减少。 作物品 质不单 纯取决 于籽粒 蛋白质 含量， 而 且与蛋 白质组 
分、 HMW-GS 组成及 GMP 数量 比例、 直 链淀粉 含量及 其与支 链淀粉 的比例 、淀 
粉 粒的类 型及粒 度分布 等因素 有直接 或间接 关系。 加之 不同用 途的作 物产品 其品质 
要 求又有 差异， 这使得 作物产 量与上 述这些 因素之 间的关 系更为 复杂。 

2.  作 物产量 与品质 协同提 高所需 要研究 的问题 

(1)  作物 产量与 蛋白质 含量、 质量 的协同 提高。 作 物高产 超高产 往往伴 随着籽 
粒蛋白 含量的 降低， 蛋白质 组分、 HMW-GS 和 GMP 积累 变化， 品质 变劣。 研究 
产量与 蛋白质 含量、 质量 协同提 高的机 制与途 径是亟 待研究 的重要 问题。 

(2)  作 物高产 与淀粉 组分、 淀粉 粒粒度 分布的 改善。 籽 粒直、 支链淀 粉的含 
量、 比 例以及 淀粉粒 分布与 加工品 质密切 相关。 籽粒发 育不同 阶段淀 粉的组 分构成 
和淀粉 粒的形 态构成 不同。 在 高产超 高产条 件下， 籽粒 淀粉构 成和淀 粉粒形 态构成 
的机 制及其 栽培调 控是产 量品质 协同提 高所亟 待研究 的重要 问题。 

3.  研究的 主要困 难所在 

作物产 量与品 质协同 提高研 究的难 点是： ①在 高产超 高产条 件下， 淀粉 形成与 
蛋 白质形 成关系 的生理 机制及 调节； ② 高产引 起籽粒 蛋白质 组分、 GMP 形 成与粒 
度 分布、 淀 粉粒粒 度分布 等变化 的生理 机制及 调节； ③ 作物产 量品质 协同提 高的栽 
培 理论与 途径。 
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作物 产品器 官退化 和败育 的机理 与调控 

Mechanism  and  Regulation  of  Abortion  of  Crop  Reproductive  Organs 

许多作 物收获 的产品 器官是 种子或 果实， 这 些作物 的产量 是由单 位面积 株数、 
单 株籽粒 （种 子或 果实） 数和 单个籽 粒重三 因素构 成的。 在 这三因 素中， 单 位面积 
株 数受空 间资源 限制， 存在一 定的饱 和度； 单个 籽粒重 更多地 受内在 遗传力 控制， 
具有 相对稳 定性； 而 单株籽 粒数具 有较大 的变异 性和可 调性， 增 加的潜 力较大 ，因 
而一 直成为 作物高 产研究 的主攻 方向。 籽 粒的形 成经历 了花序 分化、 花 器建成 、传 
粉 受精、 结实 成粒等 过程， 在此 序列过 程中， 受内外 因素的 影响， 株 体或花 序上存 
在着大 量已分 化的小 花相继 退化、 部 分已受 精的胚 珠转向 败育的 现象， 最终， 一株 
作 物实际 收获的 籽粒数 远远少 于已分 化的小 花数， 也常常 少于已 受精的 胚珠数 ，成 
熟籽粒 数既取 决于分 化的小 花数， 也取 决于小 花的结 实率。 例如， 小 麦的一 个穗可 
分化出 160 〜 180 朵 小花， 而大田 生产中 每穗实 际结粒 数只有 30 粒 左右， 小 花的结 
实率在 30% 以下。 有人对 我国玉 米主产 区进行 调查， 发现玉 米花、 粒败育 率高达 
20% 〜 50%， 其中 2/3 以上 为籽粒 败育。 大豆 不仅开 花多， 结 荚少， 花荚脱 落严重 
(脱 落率为 40% 〜 60%)， 而 且成熟 豆荚中 仍然有 发育不 全的败 育子粒 （或秕 粒）， 
败育 率常为 15% 〜 40%。 向日葵 因不能 正常结 实导致 的空秕 率也在 15% 〜 20%， 
高的在 30% 以上。 作物 产品器 官退化 或败育 严重， 既 说明作 物产量 尚有巨 大潜力 
可挖， 也说 明现实 生产技 术尚存 在诸多 缺陷。 如何 减少作 物花、 粒的 退化或 败育， 
提高结 实率？ 这既 是重要 的科学 问题， 也 是高产 栽培实 践需要 经常面 对的重 要技术 
问题。 探 索这一 问题， 需 要深人 探讨作 物花、 粒 退化或 败育的 机理。 

生 殖器官 退化或 败育现 象在植 物界是 普遍的 现象。 最早观 察并思 考这一 现象的 
可能是 达尔文 [1]。 然而， 多少年 来退化 或败育 现象并 没有得 到普遍 公认的 科学解 
释， 以致于 今天人 们仍在 提问： 为什 么植物 产生那 么多花 却很少 结果、 产生 那么多 
胚珠 却很少 结种子 [1'2]? 这是一 个令人 困惑的 问题， 但 也是一 个令人 兴奋的 问题。 
许多植 物生理 学家、 生 殖生态 学家和 进化生 物学家 为之开 展了大 量研究 与探讨 ，并 
分 别从不 同角度 提出了 机理性 假说。 尽管这 些假说 都有一 定的局 限性， 难以 解释全 
部 现象， 但 对于进 一步研 究无疑 是很有 启发意 义的。 现 介绍三 种主要 假说。 


1. 资 源限制 （resource  limitation) 


大 多数植 物果实 和种子 退化的 主要原 因被认 为是有 效资源 （营养 物质） 的限 
制[3] 。 同一作 物不同 品种以 及不同 环境条 件下植 株结果 或结籽 数的差 异与作 物营养 
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状况 有关。 果实 或种子 作为同 化物利 用或贮 积库， 其发 育与物 质积累 受制于 同化物 
的供给 （源及 运输通 道的功 能）， 在 有限的 资源供 给下， 生殖体 与营养 体之间 、生 
殖体内 部果实 和种子 之间存 在对资 源的竞 争[4]。 由于 果实和 种子在 植株上 的分布 
“位 势”和 “库 拉力” 不同， 有 效资源 在体内 分配也 存在时 空不均 衡性， 竞 争力强 
者优先 或较多 地得到 资源， 竞争力 弱者较 少得到 资源， 并可能 因资源 不足而 退化， 
从而 导致最 终结果 数和结 籽率的 变化。 根据此 假说， 在一 定的资 源供给 条件下 ，每 
个果实 的投人 “ 成本” 增加， 必定导 致总的 结果率 下降； 环境 胁迫使 植物光 合产物 
减少， 从而加 剧花粒 退化。 

2.  化 学调节 （chemical  mediation) 

作物 生殖器 官退化 和败育 受多因 素综合 调控， 单 纯的资 源限制 （或 营养 调节） 
假说 不能解 释许多 现象。 例如， 在 小麦上 当给早 发育的 小花进 行人工 不孕处 理后出 
现了穗 粒重的 超补偿 现象， 表 明除同 化物供 给外， 还有 其他的 限制机 制决定 着小花 
结实。 一些研 究者倾 向认为 果实和 种子的 退化是 一种化 学调节 过程的 结果， 即优势 
果实 （或 种子） 传 递化学 信号抑 制较年 幼果实 （或 种子） 的 发育。 这 种相关 抑制信 
号通 常认为 是植物 生长素 （IAA)、 ABA 和乙烯 起着第 二信使 的作用 [5’6]。 
Bangerth 曾提出 “早育 优势” （primigenic  dominance) 的 概念， 认为 一 •个 库的 IAA 
极性 输出对 自身生 长是必 需的， 早发育 的库中 IAA 极性 输出抑 制后发 育库的 IAA 
极性 输出， 从而抑 制了后 发育库 的进一 步生长 [7]。 最近， 有关 乙烯对 玉米等 作物花 
粒败育 的诱导 调控作 用受到 关注。 

化 学调节 假说是 建立在 同时发 育的库 之间已 经存在 等级差 别这一 假说之 上的， 
但没有 解释这 种等级 差别是 如何产 生的。 而且， 支持化 学调节 假说的 证据也 还很不 
充分。 

3.  自组 织过程 （self- organization) 

Ganeshaiah 和 Shaanker 运 用物理 学上的 自组 织理论 来解释 种子和 果实的 退化， 
提出了 退化过 程的自 组织模 式™。 该模式 假设存 在一个 简单的 规律， 即任何 一个特 
定的库 得到一 个新的 资源分 子的概 率是该 组织的 单位库 拉力和 已进人 这个库 的资源 
分 子数量 二者的 函数。 据此， 进 人一个 库的任 何资源 分子， 通过 自催化 机制， 都会 
增 加这个 库进一 步获得 资源分 子的可 能性。 此种 关系可 用下式 表示。 

Pu)  ~  (  Fa  )  */  [  (  fi+  ¥b  )  x~\~  (S+Fb)  xj 

对于每 个果实 内的种 子发育 来说， 假设一 个荚果 内有两 个胚珠 （a 和 b)， 
为受精 后胚珠 a 获得新 的资源 分子的 概率； 为受 精前胚 珠的初 始资源 状态； Fa 
和 h 分别是 a、 b 目前 的资源 状态； ％ 为胚 珠的库 拉力。 

很 明显， 依赖 于胚珠 目前的 相对资 源状态 d+K 和 K+n) 和*。 a; 是 
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最 重要的 指标， 它 确定了 库间不 均衡性 形成的 速率和 程度。 在开 始时， 两个 胚珠的 
资源状 态是相 似的， Y.  =  Y,=0, 此时， P(a,  =  P(1,)=0.  5, 即 两个胚 珠获得 新的资 
源分 子的机 会是同 等的。 在 此起始 阶段， 新的资 源分子 究竟向 哪一个 胚珠流 动完全 
是随 机的。 如果在 资源的 随机流 动中， 一 个胚珠 多获得 了一点 资源， 那么这 个胚珠 
再 进一步 获得资 源分子 的概率 就将按 a; 所确 定的速 率增加 —— 这是 一个正 反馈过 
程。 结果， 两个 胚珠之 一获得 优势， 而 另一个 胚珠则 因资源 缺乏而 退化。 这 个模式 
并不假 设在任 何资源 限制， 也 不假设 库之间 在开始 时有何 差异， 退化 纯粹是 由于胚 
珠之 间因初 始阶段 资源分 子的随 机流动 而形成 的不均 衡性。 这 种不均 衡性能 否建立 
在很大 程度上 依赖于 a •值， 即胚 珠的库 拉力。 因为 如果* 值很低 （趋 近于 0)， 尽 
管 资源分 子随机 流动， 两 个胚珠 仍能均 等地得 到资源 5] 而 发育成 
熟。 根 据这一 模式， 退化的 自组织 过程包 括了三 个重要 步骤： ①起始 资源的 随机迁 
移引 起发育 库之间 的不均 衡性； ② 这种起 始的不 均衡性 通过自 催化反 馈过程 不断扩 
大， 形 成发育 库之间 的优势 等级； ③不能 得到资 源的库 退化。 

自组 织过程 假说， 既 解释了 不同库 之间等 级差别 形成的 机制， 也 可以解 释资源 
限制和 化学抑 制引起 的退化 现象， 认 为资源 限制和 化学抑 制物的 作用只 不过是 扩大了 
由 自组织 过程形 成的库 间不均 衡性。 这一假 说的最 重要预 测是， 库拉力 大的种 或个体 
将会 有较高 比例的 胚珠退 化率。 对 这一新 假说的 广泛测 试和讨 论有待 进一步 探讨。 

上述假 说是针 对一般 植物而 言的。 对于 农田主 要栽培 作物， 产品 器官退 化和败 
育 的基本 生物学 规律已 有许多 研究， 一些过 程特征 已比较 清楚， 如退化 的时期 、位 
点、 形态、 类 型及与 外界环 境的关 系等。 在 小麦上 的研究 表明， 当穗 部发育 最早的 
小花 进人四 分体期 之后， 1 〜 2 天内凡 能分化 到四分 体的各 小花， 集 中发育 到四分 
体期， 此时 全穗已 停止分 化新的 小花； 凡 未发育 到四分 体的小 花均停 止在原 有的分 
化 状态， 在 4 〜 5 天内先 后退化 萎蔫。 因此， 四 分体期 是小花 两极分 化的转 折点。 
已形 成四分 体或花 粉粒的 小花， 也可 能因不 良环境 条件影 响花粉 发育或 受精， 导致 
不能 结实。 由于 一穗内 不同小 穗小花 分化时 间差异 和发育 的不均 衡性， 同一 小穗内 
晚 形成的 上位小 花容易 退化， 穗基部 和顶部 小穗， 特别 是基部 小穗容 易成为 不孕小 
穗 （全部 小花退 化）。 玉 米籽粒 败育主 要出现 在果穗 的顶部 （秃 尖）， 退化的 时间主 
要在授 粉后的 8 〜 12 天内。 可见 ，花、 粒 退化或 败育与 其发育 的早晚 和空间 位势有 
关。 对 退化、 败 育的内 在生理 原因也 有大量 探讨， 但 主要集 中在营 养调节 （资 源限 
制与 竞争） 与激 素调节 两大假 说上， 具体 的调控 过程、 机制尚 不完全 清楚。 例如， 
营 养包括 C、 N 及其 他多种 元素， 不同物 质及其 平衡状 况在花 粒退化 过程中 的调节 
作用 如何？ 不同激 素及其 平衡状 况在花 粒退化 过程中 的调节 作用又 如何？ 需 要系统 
综合 研究。 特别 是营养 调节与 激素调 节之间 的相互 关系， 以 及花、 粒 退化的 启动信 
号有 待深人 揭示。 不同的 逆境会 引发或 加剧作 物花粒 退化， 其 不同的 机理也 有待阐 
明。 特别是 处于不 同发育 阶段的 小花对 外界环 境变化 的 反应性 以及对 内源激 素与营 
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养变化 的敏感 性是不 完全一 样的， 因此 诱导退 化的起 始信息 和退化 机制也 可能不 
同， 这是 研究花 粒发育 调节模 式必须 考虑的 问题。 进一步 研究不 同花粒 之间、 花序 
发育与 营养体 生长之 间竞争 与抑制 机理， 可望 有重要 突破。 

通过对 花粒退 化生理 机制的 研究， 将能为 增加作 物结实 粒数、 挖 掘产量 潜力的 
遗 传调节 和栽培 调控提 供理论 指导。 最近， 科学家 们已经 发现了 调节水 稻穗粒 数的基 
因位点 （QTL)， Gnla, 它编 码一个 细胞分 裂素氧 化酶- 脱氢 酶基因 （OsCKZ2)， 降 
低该酶 表达， 可以 使水稻 花序分 生组织 中积累 高水平 细胞分 裂素， 从而增 加穗粒 
数[9]。 在玉 米上， 已 发现与 氮同化 有关的 GS1 同工酶 基因， Glnl-3 具 有调控 籽粒数 
的 功能， 它 定位于 叶肉细 胞中， 增加 该基因 表达， 可以 增加氮 同化， 并减少 籽粒败 
育[1°]; 在小 麦上， 一些 学者正 在探索 通过调 节光周 期反应 基因， 试图 相对延 长拔节 
一开 花生育 阶段， 延长 幼穗生 长期， 增加穗 粒数。 如何 将分子 调节、 化 学调节 与栽培 
技术 调控相 结合， 进一 步增加 单株产 品器官 数目， 是 作物科 学界未 来研究 的重要 方向。 
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作 物产量 差距及 其成因 


Crop  Yield  Gap  and  Limiting  Factors 


长期 以来， 提高作 物产量 的理论 研究与 实践主 要集中 在两个 方面： 一是 提高产 
量 潜力； 二是 缩小产 量差距 [1’2]。 在现 有生产 管理条 件下， 作 物生产 潜力远 没有得 
到充分 挖掘， 作物实 际产量 与潜在 产量之 间存在 较大的 差距， 包括不 同地区 之间以 
及同一 地区不 同农户 之间， 从理论 上阐明 产量差 成因的 机制， 明确 缩小差 距的途 
径， 对于提 高粮食 产量， 满足日 益增加 的粮食 需求具 有重要 意义， 是 作物科 学今后 
需要长 期研究 的重要 课题。 

1.  作 物产量 层次与 产量差 的界定 

作 物产量 水平可 区分为 不同的 层次， 层次 之间产 量的差 距称为 产量差 （yield 
gap) , 引起这 个产量 差的因 子叫做 产量限 制因子 （yield  constraint) 。 通常 将作物 
产量水 平由高 到低划 分为光 温理论 产量、 高 产纪录 产量、 区 试产量 和大田 平均单 
产 4 个 层次， 由此可 界定作 物产量 差如图 1 所示。 其中， 光 温理论 产量是 由区域 
光温 资源决 定的最 高理论 产量； 高产 纪录产 量是区 域内曾 出现过 的最高 产量纪 
录， 反 映了区 域已实 现的最 高产量 水平； 区试 产量是 区域化 试验的 产量， 可视为 
试验 田产量 水平； 大 田平均 单产为 当地农 户大田 实际平 均产量 水平。 产量差 I 是 
区试 产量与 大田实 际产量 之间的 差距； 产量差 n 是区 域高产 纪录与 区试产 量之间 
的 差距； 产量差 m 是光 温理论 产量与 当地高 产纪录 的差。 以玉米 为例， 我 国玉米 
主产省 （区） 光温理 论产量 分布为 每公顷 27  349.  5  (广 西） 〜 47  490.  Okg  (新 疆）， 
目前高 产纪录 分布为 13  008.0  (广 西） 〜 19  896.0kg  (陕 西）， 区 试产量 分布为 
6807.9  (广 西） 〜 12  325.1kg  (甘 肃）， 而大田 平均产 量只有 3836.  3  (云 南）〜 
7271.0kg  (新 疆）。 主产 省平均 大田产 量仅相 当于光 温理论 产量的 14.7%， 区试产 
量和 高产纪 录产量 也仅相 当于光 温理论 产量的 25.  7% 和 47.6%， 玉 米产量 挖掘的 
潜力 巨大。 

2.  作 物产量 差成因 的研究 

由于 影响作 物生长 和产量 的因素 很多， 前人分 别在田 块尺度 和区域 尺度， 从不 
同角度 对产量 差形成 的原因 开展了 大量的 研究， 并发 展了多 种研究 方法， 主 要包括 
产量 差距分 析法、 作 物生长 模型、 快 速农村 评估法 （rapid  rural  appraisal， RRA) , 
以及 回归、 通径、 比较 优势、 主成分 和回归 树等多 种分析 方法。 近 年来， 遥感和 
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地理信 息技术 的出现 为研究 区域尺 度作物 产量差 成因提 供了新 的手段 ™ 。 众多研 
究 认为， 产 量差的 形成有 多方面 原因， 与生物 特征、 环境 因素、 技术 水平、 经济 
状况、 政 策法规 等均有 密切的 联系； 不同层 次上的 产量差 形成的 主要原 因可能 
不同。 

为 了探究 产量差 成因， 20 世纪 70 年代 中期以 来出现 了多种 “产 量差” 的概 
念 模型， 这些 模型一 般通过 限制因 子组分 来寻找 引起产 量差的 因素。 例如， Go¬ 
mez^  把实验 站与农 户间的 产量差 限制因 子分为 两组：  差距 1 为农 户可获 产量与 
试验站 产量的 差距， 主 要归咎 于环境 条件的 差异； 而差距 2 则指农 户可获 产量与 
实际 产量的 差距， 主要 归咎于 生物、 技术和 社会经 济的限 制[4]。 林 毅夫提 出中国 
水稻 生产中 存在两 种产量 差距： 一是最 高的试 验产量 与适宜 条件下 农户可 获产量 
之间的 差距， 认为 这个差 距反映 了试验 用品种 与农户 使用品 种之间 及试验 的小区 
环境与 农户的 大田环 境间的 差异； 二是 适宜条 件下的 农户可 获得产 量与农 户实际 
产 量间的 差距， 认为这 个差距 反映了 气候、 环境、 土壤、 病 虫害等 对产量 的限制 
作用。 其中， 产量差 距超过 70% 的部 分是试 验站最 高产量 与适宜 条件下 农户的 
可 获产量 之间的 差距。 成因包 括品种 特性、 环 境条件 （光 照、 温度、 土 壤等） 以 
及 其他不 可控的 影响因 素等， 而 关键生 育期的 干旱、 渍水、 冷害、 高温、 倒伏、 
杂草、 病 虫害等 因素则 是剩余 30% 产量 差形成 的主要 原因， 即引起 适宜条 件下农 
户可 获产量 与农户 实际产 量间的 差距。 FAO 通过比 较优势 分析法 （comparative 
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performance  analysis,  CPA) , 研 究得出 水稍不 同限制 因素对 产量差 距的相 对贡献 
率， 水资源 短缺占 41%、 病 虫害占 22%、 播期占 18%、 倒伏占 10% 以及 土壤环 
境占 8%。 DeDattaW 认为， 水分 控制、 季 节因素 （太阳 辐射） 和经 济因素 是菲律 
宾水稻 潜力产 量和大 田实际 产量差 的主要 制约因 素[5]。 De  Bie[_: 进一 步将产 量定义 
为 5 个 层次， 定义了 各级产 量差， 对 各级产 量差的 主要限 制因子 进行了 分析， 结果 
如图 2 所示 [6]。 


| 实验 站不可 控制限 制因素 

一 些不能 转化到 生产技 术因素 
, 环 境和管 理因素 

进 人市场 因素价 格因素 
减小成 本因素 


产量差 -0 


产量差 一1 


2A 


农民 对政策 
厌 恶因素 


产量差 -2 


2B 


该 生产水 平随环 
境不同 而不同 


图 2 产量 差及其 主要限 制因子 分解图 [5] 


作者 基于对 作物光 温理论 产量、 高 产纪录 产量、 区试 产量和 大田平 均产量 4 个 
产量 层次的 界定， 构造 了一个 可操作 的作物 产量差 模型， 如图 3 所示。 认为 作物产 
量差 反映了 在作物 内部层 次上技 术需求 结构的 差异。 在 生产实 践中， 作物高 产创建 
可 分为两 个层次 开展： 一是以 各地高 产纪录 突破为 目标， 通 过在小 面积创 高产活 
动， 明确作 物产量 的现实 潜力、 品种选 育和技 术创新 途径， 调 动农民 采用新 技术和 
学习 先进经 验的积 极性， 从而加 速高产 新品种 和栽培 技术的 扩散， 对 区域作 物大面 
积持 续高产 起到显 著的示 范带动 作用； 二 是以各 地区试 产量为 目标， 缩小或 消除区 
试单产 和农民 实际单 产之间 的差距 （产 量差 I)， 开展 大面积 的丰产 攻关， 在现阶 
段对 于保障 粮食安 全更为 重要。 

3. 需 要进一 步研究 的问题 

随着 高产的 突破， 作 物实际 产量与 潜在产 量之间 的差距 将长期 存在， 并 呈增大 
的 趋势。 研究限 制作物 产量的 因子， 缩小 不同水 平间产 量之间 的差距 仅仅是 作物产 
量差研 究的第 一步， 面对 日趋紧 张的资 源供给 形势， 深 人开展 资源限 制条件 下产量 
差成因 研究， 探寻 缩小产 量差的 经济、 高效 技术， 实现 “ 适度低 投人， 高 效高产 
出”， 将是未 来农业 发展的 重要方 向[2’7_1°]。 

深化 认识作 物产量 差及其 成因的 科学难 点主要 包括以 下几个 方面。 
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产 量水平  产 fi 差  限制因 素来源  技术需 求结构 

光温理 论产量 


当腿 高单产 （高行 己录） 


区 试产量 


平 均单产 

图 3 作 物产量 差模型 

(1)  由 于农业 生态系 统极端 复杂， 目 前还难 以定量 化分析 系统中 的所有 因子， 
以 及设定 每个因 子的不 同投人 水平。 常用 的作物 模拟模 型研究 法起源 于单点 试验， 
其中许 多假设 条件是 基于田 间均一 的生产 情形， 而实 际上， 作物、 气候、 土 壤和农 
作管理 都存在 较大的 空间 变异性 ，这也 限制了 作物模 型的区 域产量 差成因 诊断及 
应用。 

(2)  作物 产量空 间数据 和产量 限制因 子空间 分布数 据较为 缺乏， 以往有 限的试 
验很难 对众多 因子间 的交互 作用进 行定量 分析， 限制了 作物产 量差成 因研 究的深 
人， 今后需 要在研 究和分 析方法 上予以 突破。 

(3)  对 于农民 来讲， 他们更 关心的 是经济 效益， 作物 生产中 产量、 资源 效率和 
经济 收益之 间的矛 盾将日 益 突出， H 者协 同提高 的机制 以及其 平衡点 将是作 物产量 
差研 究今后 需要重 点探讨 的科学 问题。 
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禾谷类 作物弱 势籽粒 的充实 

The  Filling  of  Inferior  Caryopses  in  Cereals 


禾谷类 作物如 水稻、 小麦、 大 麦和玉 米等穗 上籽粒 （颖 果） 的生 长发育 存在很 
大 差异： 一部 分籽粒 生长发 育早、 充 实好、 粒 重高， 称为强 势籽粒 （简 称强势 粒）； 
另一部 分籽粒 生长发 育迟、 充 实差、 粒 重低， 称为弱 势籽粒 （简 称弱势 粒）。 通常， 
水稻 的强势 粒着生 于穗子 中上部 的一次 枝梗， 弱 势粒着 生于穗 子基部 的二次 枝梗; 
小 麦和大 麦的强 势粒位 于穗子 中部， 弱势 粒位于 穗子的 下部和 上部； 玉米的 强势粒 
位于 穗子的 基部， 弱势 粒位于 穗子的 顶部。 弱 势粒充 实差、 粒 重低是 科学和 生产上 
长期未 解决的 难题。 弱 势粒充 实差和 粒重低 不仅限 制了作 物产量 潜力的 发挥， 而且 
还 严重影 响籽粒 品质。 因弱势 粒在分 化和生 长过程 也需要 消耗大 量水分 养分， 故弱 
势粒充 实差和 粒重低 也严重 影响作 物水分 养分的 高效利 用[1]。 因此， 深人、 系统研 
究禾 谷类作 物弱势 粒充实 问题， 对 于充分 挖掘作 物生产 潜力， 实现 高产、 优质 、高 
效生 产具有 十分重 要的科 学意义 和实践 意义。 

国 内外对 于禾谷 类作物 特别是 水稻弱 势粒充 实差、 粒重低 的原因 与机理 进行了 
大量 研究， 但存在 着不同 的研究 结果或 结论。 归纳起 来主要 有以下 4 种。 

(1)  光 合同化 物供应 限制。 有学者 指出， 光 合同化 物总是 优先地 供应强 势粒， 
当光 合产物 供应不 足时， 一 部分弱 势粒灌 浆速度 降低， 甚至完 全不能 灌浆。 在结实 
期进行 剪叶或 遮光， 弱 势粒灌 浆速率 减小， 粒重 降低； 通过 疏花 或增加 C02 浓度等 
处理， 弱 势粒灌 浆速率 增大， 粒重提 高[2]。 也有 人推测 ，强、 弱势粒 灌浆的 差异可 
能与 启动灌 浆的能 障水平 有关， 强势粒 要求的 能障水 平低， 弱势粒 要求的 能障水 
平高。 

(2)  库 限制。 一般 将制造 或供应 光合产 物的器 官称作 为源， 接受 或累积 光合产 
物的器 官称之 为库。 在结 实期， 禾谷 类作物 的籽粒 是主要 的库。 有人 通过剪 穗的方 
法观 察去除 水稻穗 子上半 部籽粒 （多 数为强 势粒） 对穗 上剩余 弱势粒 生长的 影响， 
发现去 除部分 强势粒 并不能 显著改 善穗上 剩余弱 势粒的 充实； 在抽穗 期剪去 1/2 叶 
片后， 水稻弱 势粒粒 重显著 降低， 但 在灌浆 期弱势 粒中的 蔗糖浓 度不是 降低， 而是 
上升。 

(3)  弱势粒 中抑制 型植物 激素浓 度较高 或激素 之间不 平衡。 根据 植物激 素对植 
物生长 发育的 调控作 用可以 将其分 为抑制 型植物 激素和 促进型 植物激 素两类 [3] 。通 
常将 脱落酸 （ABA) 和 乙烯称 为抑制 型植物 激素， 将生 长素、 细胞 分裂素 （CTK) 
和赤 霉素称 为促进 型植物 激素。 一些研 究者观 察到， 在水 分胁迫 等逆境 条件下 ，玉 
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米败 育籽粒 和小麦 不孕颖 花含有 较高的 ABA 含量 （每个 籽粒含 有激素 的量） 和乙 
烯释 放速率 W。 据此 认为， 弱 势粒充 实差可 能与其 抑制型 植物激 素浓度 （单 位干重 
含 有激素 的量） 较高 有关。 但也 有学者 报道， 在玉米 开花受 精期， 玉 米败育 籽粒和 
正常 发育籽 粒中的 ABA 浓 度并没 有显著 差异。 分根 试验法 的研究 表明， 在 一半根 
处于 湿润和 另一半 根处于 干旱土 壤的条 件下， 小麦 颖花中 ABA 量的 增加并 不影响 
小麦受 精结实 [5]。 在水 稻上， 穗上越 是早开 花的强 籽粒， 其 胚乳中 ABA 含 量就越 
高， 乙 烯释放 速率和 1- 氨基 环丙烷 1- 羧酸 （ACC， 乙烯 合成的 前体） 含 量就越 
低[6]。 水稻和 小麦籽 粒灌浆 速率和 粒重与 灌浆期 籽粒乙 烯释放 速率和 ACC 浓度呈 
显著 负相关 ，与 ABA 浓度和 ABA/ACC 值 呈显著 正相关 。 说明 ABA 对 籽粒充 
实 有促进 作用， 而乙烯 的调控 作用则 相反。 

(4) 籽 粒中蔗 糖-淀 粉代谢 途径关 键酶活 性低或 基因表 达量低 参与禾 谷类作 
物籽粒 碳代谢 的酶有 30 多种， 但其 中有些 酶在碳 代谢中 起关键 作用。 这些 酶包括 
蔗糖 合成酶 （SuS)、 转 化酶、 腺 苷二磷 酸葡萄 糖焦磷 酸化酶 （AGP)、 淀粉 合成酶 
(StS) 和淀粉 分枝酶 （SBE)。 水稻、 小麦 和玉米 的灌浆 初期， 强势 粒中上 述各酶 
活性显 著高于 弱势粒 [2’8]。 近 年来， 一些 学者通 过基因 表达等 手段研 究酶对 籽粒灌 
浆调控 作用的 分子机 理[2’94°]。 有研究 报道， 3 个 细胞壁 转化酶 基因， OsCINl  , 
OsC/iV2 和 OsC/iV3 在水稻 灌浆期 对同化 物的卸 装起重 要调控 作用。 但也 有研究 
者 认为， 水 稻籽粒 中转化 酶主要 在细胞 和库的 建成期 起调控 作用， 在 灌浆充 实期起 
的作用 很小。 

以 上不同 的甚至 相反的 研究结 果或结 论表明 对禾谷 类作物 弱势粒 充实问 题认识 
的复 杂性。 目前， 对于 “禾谷 类作物 籽粒灌 浆差的 机理及 其调控 途径” 这一 科学问 
题认识 不清。 今 后需要 对以下 3 方面 作系统 深人的 研究： ① 在胚乳 发育充 实过程 
中 ，强、 弱 势粒中 各激素 （含 量和 浓度） 的变化 与各激 素间的 比例的 变化， 核糖核 
酸 （RNA) 和信使 RNA  (mRNA) 水平的 变化； 蔗糖 -淀粉 代谢关 键酶的 活性变 
化及 其基因 表达的 差异， 以及 这些生 化过程 与强、 弱势 粒胚乳 发育与 充实的 关系， 
阐明弱 势粒充 实差的 籽粒内 因素； ②研 究在胚 乳发育 充实过 程中， 不同品 种根、 
茎、 叶中 激素浓 度变化 与强、 弱势粒 中激素 水平一 RNA 和 mRNA 水 平一蔗 糖-淀 
粉代谢 关键酶 活性的 关系， 在植株 的整体 水平上 阐明弱 势粒充 实差和 粒重低 的生理 
原因； ③研究 温度、 光照、 土 壤水分 等生态 因子和 矿质营 养元素 对强、 弱势 粒灌浆 
的 影响及 其生理 机制， 探明温 、光 、水、 肥 等因子 对强、 弱势 粒灌浆 的影响 和适宜 
弱 势粒充 实的环 境条件 指标， 提出 促进弱 势粒灌 浆和提 高其粒 重的栽 培调控 途径和 
关键 技术。 
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旱 地作物 “ 根-土 系统” 的 综合调 控研究 


Integrated  Regulation  of  Root-soil  System  in  Dryland  Crops 


作物正 常的生 长发育 依赖地 上部与 地下部 的协调 互作。 根 系是土 壤水肥 资源的 
直接利 用者， 又是土 壤物理 环境、 微 生物环 境的改 造者， 它与 其赖以 生存的 土壤环 
境 及其密 切联系 的水、 肥 、气、 热 等至为 重要的 生态因 子构成 “根 -土系 统”， 并通 
过 “ 根-土 系统” 的 构型、 容积、 生长动 态及其 内涵的 数量、 质量及 生理代 谢活动 
直 接影响 地上部 “ 叶-光 系统” 的 建成、 同 化产物 的分配 及产量 和品质 的形成 。大 
量研究 表明， 实现 作物的 高产与 优质， 不仅 需要有 良好的 “叶 -光系 统”， 而 且需要 
有 发达的 “根- 土系统 ”W。 早在 20 世纪 30 年代， Weaver 就 指出， 要科学 地理解 
作物 生产， 就必须 全面地 认识作 物根系 发育、 根群 分布、 不 同生育 期根系 吸收水 
分、 养分的 活力， 以及不 同环境 条件下 根系的 变化。 长期 以来， 作 物科学 围绕产 
量、 品质的 形成， 对作 物地上 部分的 结构、 功 能及其 “ 叶-光 系统” 的调节 控制， 
已开展 了大量 研究， 而 对地下 部分的 根系， 尽管 早已为 人们所 重视， 但由于 对其直 
接测 定较为 困难， 研究 深度远 不及地 上部。 在 我国， 没 有灌溉 的旱作 农田占 总耕地 
面积 的一半 以上， 这 部分农 田作物 高产的 主要限 制因子 是水， 关键在 “ 根-土 系统” 
的 功能， 如何综 合调控 “根 -土系 统”， 适 应干旱 逆境和 提高水 分利用 效率， 既是重 
要 的科学 问题， 也是实 现农业 可持续 发展需 要研究 的重大 课题。 

土壤 环境直 接影响 根系的 生长。 根 系是土 壤逆境 胁迫的 直接感 受者， 一 方面， 
逆境对 根系的 生长发 育与形 态建成 有重要 影响； 另一 方面， 根 系将逆 境信号 传递到 
地 上部， 进而影 响地上 部生长 与功能 大 量研究 表明， 植物 可通过 调节自 身生命 
活 动来适 应环境 胁迫， 在土 壤非生 物逆境 胁迫条 件下， 植物最 先感受 逆境胁 迫的器 
官是 根系。 植物 感受逆 境信号 后做出 相应的 反应， 首先 是在基 因表达 上进行 时间和 
空 间的调 整等， 然 后是调 整代谢 途径和 方向， 改 变碳同 化产物 分配的 比例和 方向， 
进 而改变 地上、 地下部 形态和 分布， 以 适应环 境胁迫 W。 

当土壤 水分胁 迫时， 作 物根系 首先感 应并迅 速发出 信号， 使整个 植株对 水分胁 
迫做出 反应， 同时根 系形态 结构、 化 学成分 的数量 和生物 质量也 发生相 应变化 ，并 
影响 地上部 “ 叶-光 系统” 的 建成和 产量。 而干 旱胁迫 下根系 的吸水 能力很 大程度 
上又 依赖于 根系对 干旱胁 迫的适 应性。 在低 水势条 件下， 作物 的叶、 茎生长 很快受 
到部分 抑制， 但是根 却继续 伸长， 根冠比 加大。 由于根 的伸长 有利于 作物从 土壤中 
吸收 水分， 所以这 种根、 茎 对干旱 逆境的 不同反 应通常 认为是 作物对 干旱条 件的适 
应性 [4_S] 。 
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根系形 态上的 弹性变 化影响 作物对 土壤水 肥资源 的有效 利用。 对 于作物 生长期 
间降水 量少， 但 土壤中 有较充 足水分 的地区 （如 我国北 方广大 的黄土 高原地 区）， 
作物 产量在 很大程 度上依 赖于其 根系对 土壤深 层水分 的吸收 利用， 因 此根系 的深度 
和 深层根 系的密 度是影 响作物 抗旱性 的重要 因素。 大量研 究[7~ 表明， 根 系大、 
深、 密是抗 旱作物 的基本 特征， 而较多 深层根 对于抗 旱性更 重要。 深 根型品 种可吸 
收利 用土壤 深层的 水分， 对 地下水 位深但 土壤上 层因少 雨而较 干旱的 地区有 较好的 
适 应性。 研究表 明^, 干旱 区冬小 麦种子 根与深 层根对 水分的 利用有 明显的 优势， 
种 子根吸 水能力 大于次 生根。 所以 在干旱 地区， 小麦种 子根与 深层根 由于具 有较强 
的吸水 能力而 对其适 应干旱 逆境具 有重要 意义。 

根系 的作用 通常是 吸水， 而不是 释水， 然而 蒸腾量 低的条 件下， 根系从 深层土 
壤吸收 水分， 能通 过根系 运输， 由浅 层根系 释放到 表层或 亚表层 较干的 土壤中 ，从 
而使土 壤水分 状况改 变[9] 。 Caldwell 等 [9] 把这一 现象称 为根系 “提水 作用”  (hy¬ 
draulic  lift)。 Richards 等用 田间实 验也证 实了苜 蓿可以 吸收下 层水分 并释放 到上层 
土壤， 供浅 根作物 玉米吸 收利用 [1°]。 由此 可见， 在 干旱逆 境下， 根 系提水 作用是 
一 种生存 机制， 根系提 水作用 可以保 证根系 整夜从 深层相 对较湿 土层吸 收水分 ，从 
而 保持干 表层根 系不致 死亡， 以继 续从养 分相对 丰富的 表层土 壤中吸 收养分 ，同 
时， 根系 可以增 加土壤 养分有 效性， 对活化 上层养 分具有 重要的 作用。 所以， 干旱 
逆境下 作物根 系提水 作用对 于土壤 有效养 分和水 分分布 部位与 植物吸 收部位 （主要 
在表 层或亚 表层） 之间 的空间 有效分 布提供 了一条 适应性 途径。 

在黄 土高原 旱垣地 区小麦 “ 根-土 系统” 的研 究中， 山 西农业 大学苗 果园教 
授[1] 将旱地 小麦土 、肥 、水 、根、 苗 看作一 个整体 系统， 通过 研究旱 地小麦 不同产 
量 水平下 “根 苗”、 “根 水”、 “根 土”、 “ 根肥” 的 关系， 探 讨了不 同土壤 底墒、 不同 
土壤 深层施 肥及肥 料种类 对根系 的调控 作用； 通 过多年 定点定 位观察 休闲制 旱地小 
麦的 土壤水 分积耗 规律， 提出了 单循环 “ 水-土 系统” 和 复循环 “ 水-土 系统” 的概 
念， 认为通 过根系 开发深 层复循 环水是 旱地小 麦高产 的潜力 所在； 通 过开展 黄土高 
原旱地 土壤水 分常数 及不同 降水年 型土壤 水分空 间分布 规律的 研究， 加深了 对旱地 
小麦 “ 水-土 系统” 的 认识， 在此基 础上， 提出了 旱地小 麦以肥 养土、 肥土 蓄墒、 
肥土 促根、 根深 苗壮、 以根 调水、 以苗 用水、 开 发利用 土壤深 层水、 提高自 然降水 
利 用率的 高产根 土系统 原理； 通过 科学的 有机、 无机相 结合的 施肥方 法以及 合理的 
轮作 制度， 最 大限度 地培肥 地力， 增强土 壤的蓄 水保墒 能力， 协调肥 、土、 水的关 
系； 通过氮 磷配合 增施磷 肥和选 择根冠 比较大 的抗旱 品种， 促进 根系的 下扎， 加大 
土壤深 层水分 的开发 利用， 培育 壮苗， 协 调根苗 关系。 

随着 全球气 候变化 及种植 方式的 改变， 农田生 态系统 发生了 深刻的 变化， 如秸 
秆 还田、 少免 耕种植 造成土 壤上虚 下实， 作 物扎根 困难， 易受逆 境威胁 等问题 。随 
着 农业生 产机械 化程度 的不断 提高， 作 物种植 方式、 种 植技术 的不断 改变， “根- 
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苗 -7K- 土 系统” 的外在 环境、 内部协 调机制 也随之 改变， 旱 地作物 “根- 苗-水 -土系 
统” 综合 调控将 面临新 的难题 。在 “根 -苗- 水-土 系统” 的调 控中， 水是 核心， 肥是 
关键， 充分 利用根 系的向 水性、 趋 肥性， 研究不 同耕作 制度、 不同 施肥方 式水、 
肥、 根三 者在不 同层次 土体中 的耦合 参数， 在器官 建成、 生理 机制、 基因水 平上建 
立土 -肥- 水-根 的相关 模型， 创 新耕作 制度、 改进 施肥方 式将是 “ 根-土 系统” 今后 
研究 的核心 内容和 难题。 

1.  明 确旱地 农田的 水循环 机制， 深 化作物 “ 水-土 系统” 研究 

水分 是农田 生态系 统中最 为重要 的一个 环节。 旱 地土壤 水分的 循环可 以分为 
“单 循环水 -土系 统”和 “ 复循环 水-土 系统” 两种 方式。 “ 单循环 水-土 系统” 指降雨 
直接形 成的表 层水， 参与 到农田 生态系 统中， 对作物 的生长 发育具 有直接 利用价 
值， 在 短期内 可以促 进作物 光能利 用率； “ 复循环 水-土 系统” 指耕作 层以下 的整个 
土 层中贮 存水的 循环， 缓减 逆境对 作物的 伤害。 通过进 一步深 人研究 “复循 环水- 
土 系统” 在不 同耕作 制度下 的运行 规律， 明 确旱地 农田的 水循环 机制， 对于 进一步 
改良耕 作方式 等意义 重大。 

2.  建立土 -肥水 根 耦合 模型， 优 化作物 “根土 系统” 

“培肥 壮苗” 是农 业生产 不变的 宗旨， 如地膜 覆盖、 秸秆 还田等 均是出 于这个 
目的。 通过 研究生 物深层 定点输 肥法和 不同耕 作保水 措施， 提 出新的 施肥方 式和覆 
盖 模式， 通 过研究 不同轮 作方式 与间套 种植， 提出新 的种植 制度。 由 于耕作 措施与 
种植 制度的 改变， 根苗水 土系统 的外在 环境、 内 部协调 机制随 之改变 。在 “根 -苗- 
水-土 系统” 的调 控中， 水肥 调控是 核心， 深松 机的出 现使得 深层施 肥成为 可能， 
深松 40cm， 肥料可 以施到 40cm 深度， 这 样整个 土体水 、肥、 根 分布发 生变化 ，即 
“ 根-土 系统” 的结 构发生 变化。 通过 探讨不 同耕作 制度、 不同施 肥方式 下水、 月巴、 
根三 者在不 同层次 土体中 的耦合 参数， 在器官 建成、 生理 机制、 基 因水平 上建立 
土 -肥- 水-根 的相关 模型， 优化 “根 -土系 统”。 
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夜行性 昆虫趋 光机理 

Phototaxis  Mechanism  of  Nocturnal  Insects 

昆虫 趋光性 是昆虫 通过视 觉器官 对光的 刺激所 产生的 反应， 是众 多夜行 性昆虫 
的重 要生态 学特征 之一。 昆 虫的趋 光行为 早在古 代已有 记载， “飞蛾 扑火” 正是古 
代对这 种行为 的总结 （图 1A)。 


图 1  A_ 飞蛾 扑火； B. 佳 多频振 杀虫灯 （佳 多公司 提供） 

昆虫 对光的 趋性分 为正、 负性， 趋向 光源的 为正趋 光性， 避开光 源的为 负趋光 
性 （或 称背光 性）。 各 种昆虫 对光的 趋性有 特定的 选择和 爱好。 夜行 性昆虫 大多具 
有正趋 光性。 人们 正是利 用这种 特性， 开发研 制出了 一系列 灯光诱 杀技术 （如 黑光 
灯、 高压 汞灯、 频振 灯等） 来 预测预 报和防 治害虫 的暴发 为害， 取得 了良好 的效果 
(图 1B)。 进人 21 世纪， 随着生 活水平 的不断 提高， 人 们对农 副产品 的质量 提出了 
更高的 要求， 农药 残留问 题越来 越受到 关注。 利 用夜行 性昆虫 对光的 趋性来 防控害 
虫由 于不存 在农药 残留及 抗性的 问题备 受人们 青睐， 具 有广阔 的应用 前景。 

然而， 在 正常情 况下， 夜 行性昆 虫为什 么会去 扑灯？ 为了 弄清楚 这一现 象的原 
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因， 探 索夜行 性昆虫 趋光的 机理， 从而更 充分有 效地利 用昆虫 这一特 性为农 业生产 
服务， 国 内外昆 虫学家 们对此 进行了 广泛而 深人的 研究， 主要 从夜行 性昆虫 趋光的 
行 为特点 和视觉 生理特 性两方 面出发 [1'=。 

行 为特点 昆 虫的趋 光行为 与其对 光的敏 感度有 着密切 联系。 因此， 昆 虫对不 
同波长 及光强 度的光 波的反 应成了 研究者 的关注 热点。 

光的本 质是电 磁波， 波长和 强度是 它的两 个重要 特征。 与人类 相比， 昆 虫能够 
感 受的波 长范围 比人类 更广， 从 250nm 的 紫外光 到中远 红外光 均能感 受到。 各种 
夜行 性昆虫 对光的 波长有 特定的 选择和 喜好。 例如， 家蚕 幼虫对 紫外光 （357nm)、 
绿光 （557nm) 和黄光 （585nm) 有较强 趋性； 而烟青 虫成虫 对紫外 （333nm)、 蓝 
光 （405nm) 较为 敏感。 夜行性 昆虫对 光的反 应不仅 因种类 而异， 而 且不同 性别、 
发育 阶段和 所在环 境也可 能影响 其趋光 反应。 

相同 强度不 同波长 的光可 以引起 昆虫不 同的趋 光率， 同样， 同一 波长的 不同强 
度的光 也会导 致昆虫 的趋光 率有所 差异。 例如， 烟青虫 和棉铃 虫对不 同光强 度表现 
的 趋光率 上的反 应是不 同的， 当成虫 在能感 受的微 弱光强 度下， 趋光率 很低， 随光 
强度的 增强而 增大， 至一定 光强度 时增长 变缓， 反应曲 线呈近 “S” 形。 

视觉生 理特性 昆 虫对光 的趋性 是通过 其视觉 器官对 光波产 生感应 而做出 的趋 
向 反应。 复 眼是昆 虫主要 的视觉 器官， 其特定 的结构 也决定 了它们 的生理 特性。 

夜行 性昆虫 的复眼 结构、 构象 与日出 性昆虫 不同， 其 小眼极 度长， 视杆 远离晶 
体， 其 集光系 统相当 于一个 2 倍于本 身焦距 长度的 镜筒。 夜行 性昆虫 能够通 过这种 
结构的 复眼感 应到自 然界的 微弱光 线而具 有夜视 功能。 研究者 们还对 一些夜 行性昆 
虫复眼 的形态 结构作 了更为 深人的 研究。 以 棉铃虫 为例， 棉 铃虫成 虫复眼 大约有 
8900 个 小眼， 每个 小眼有 一套由 角膜、 晶锥 及晶锥 细胞组 成的屈 光器和 7 〜 9 个小 
网膜 细胞， 其 周围被 6 个 次虹膜 细胞所 包围。 每 个棉铃 虫成虫 眼的透 明区内 有比小 
眼视网 膜细胞 大几十 倍的屏 蔽色素 细胞， 这些色 素随着 光的强 弱而内 外移动 。此 
外， 小眼之 间存在 气管和 气管反 光层， 这种 成套而 又发达 的调光 和反光 结构， 使夜 
间活 动的棉 铃虫能 够高效 利用进 人眼内 的微弱 光™ 

复 眼屏蔽 色素与 夜行性 昆虫的 趋光行 为密切 相关。 在 长期的 夜间活 动中， 夜行 
性昆虫 复眼已 具备了 适应不 同光亮 程度的 能力， 重要 的外观 标志是 “ 昼眼” 至“夜 
眼” 的 转化。 日 暮时， 为 暗适应 过程， 复 眼屏蔽 色素向 远心端 移动， 完成 “ 昼眼” 
向 “ 夜眼” 的 转化。 不同夜 蛾复眼 状态的 转化速 率很不 一致， 快的个 体只需 lh 就 
可 达到最 大值， 慢 的个体 则需要 3h， 而 大部分 个体在 1 〜 2.  5h 内完成 转化， 这种 
差异 往往会 影响其 对灯光 的行为 反应。 

视网膜 细胞是 昆虫复 眼感官 的重要 部分， 它 可以将 外界刺 激光源 的光能 转变为 
化 学能， 从 而引发 细胞视 网膜细 胞电位 ( electroretinogram  ,  ERG) 变化。 学者们 
利用 ERG 研究了 多种夜 行性昆 虫复眼 的暗适 应状态 和相对 光谱敏 感度。 研究表 
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明， 多数 种类的 夜行性 昆虫在 383 〜 700nm 的波 长范围 内都有 3 或 4 个 峰值， 且有 
两个峰 值分别 在紫外 和蓝光 区+5] ， 这也 与趋光 的行为 反应实 验结果 一致。 

除了上 述两方 面外， 近年来 一些新 的研究 发现， 棉铃 虫在趋 光后， 其体 内抗氧 
化 系统和 蛋白质 表达均 发生了 显著的 变化， 提出 昆虫趋 光是一 种光胁 迫理论 [6’71。 
这 是否意 味着夜 行性昆 虫的趋 光机理 不仅仅 局限于 其行为 和视觉 生理， 而且 涉及一 
个 更复杂 更微妙 的生理 过程？ 

事 实上， 围绕 “夜行 性昆虫 趋光” 这一 现象， 仍有一 系列悬 而未决 的难题 存在。 

(1)  日 行性与 夜行性 昆虫对 光反应 的本质 有什么 区别？ 

(2)  夜行性 昆虫为 什么只 在夜间 趋光？ 研究 已经表 明这些 昆虫敏 感的光 谱范围 
往往 都包含 在白天 的日光 之中， 那么， 为什么 它们在 白天反 而蛰伏 起来， 对 其敏感 
的光谱 “视 而不见 ”呢？ 

(3)  生 物都有 求生的 本能， 然 而在长 期进化 之后， 为什 么依然 会存在 “ 飞蛾扑 
火， 自取 灭亡” 这一有 悖自然 生存法 则的现 象呢？ 是否 在趋光 后存在 着有利 于物种 
生存 的补偿 机制或 趋光后 更有利 于昆虫 生存？ 

由此 可见， 尽管昆 虫学家 们对夜 行性昆 虫趋光 的行为 特点、 趋 光与其 感光生 理的关 
系等方 面有了 深人的 了解， 取 得了很 多研究 成果， 但仍无 法解释 “飞蛾 扑火” 这 种普遍 
存在的 现象。 因此， 深人研 究夜行 性昆虫 的趋光 机理， 探索 其本质 原因， 不仅有 利于推 
动自然 科学的 发展， 而 且在无 公害农 产品、 绿色 食品生 产中具 有广阔 的应用 前景。 
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迁飞昆 虫的定 向机理 

Orientational  Mechanism  of  Migratory  Insects 


迁飞 是昆虫 为了躲 避不良 环境、 开拓时 空新资 源的特 殊行为 对策， 也是 导致害 
虫异 地突发 的主要 原因。 昆虫迁 飞包括 起飞、 运转、 降 落三个 过程， 一般情 况下, 
其迁 移距离 可达数 百千米 以上。 与 无机粒 子的随 风飘逸 不同， 昆虫在 整个迁 飞过程 
中表现 出很强 的定向 能力， 确 保它们 能准确 抵达繁 殖地， 顺利 完成生 活史， 这正是 
迁 飞区别 于扩散 的重要 特征。 只有 充分认 识昆虫 的定向 机制， 才能结 合大气 运动对 
昆虫 迁飞进 行轨迹 分析， 实 现对农 业害虫 的大尺 度监测 预警。 此类研 究已成 为半个 
世纪以 来昆虫 学家最 有兴趣 的热点 之一。 

近 年来， 对昆虫 迁飞、 鱼类 洄游、 鸟类 迁徙、 爬行 动物迁 移的研 究结果 表明， 
迁 移生物 可通过 化学、 视觉、 物理的 线索进 行定向 u]。 化 学线索 （如 植物信 息化合 
物） 用于 近距离 定向已 被广泛 接受， 但不可 能用于 远距离 定向； 视觉 （如 星体方 
位、 偏 振光） 和物理 （如 地球 磁场、 重力） 线索 在地球 上普遍 存在， 能像罗 盘一样 
稳定可 靠地指 明地理 方位， 此领域 的研究 进展可 概括为 以下几 个方面 （图 1)[2:;|。 


图 1 昆 虫定向 行为研 究进展 
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天空罗 盘定向 (celestial  compass  orientation)  当恒星 （太 阳、 北极 星等） 
可 见时， 昆 虫采用 头部与 恒星方 位保持 一定夹 角的方 式进行 定向， 并 根据体 内生物 
钟 对地球 自转做 出补偿 (15°/h)0 例如， 美国昆 虫学家 Perez 将黑脉 金斑蝶 Dan~ 
aus  plexippus 的生物 钟调慢 6h， 其飞 行方向 与对照 组相比 偏转了  75% 当 恒星不 
可 见时， 昆虫则 利用天 体偏振 光进行 定向； 偏振面 （£ 向量） 在天空 中的规 律性分 
布和 变化， 确保 了昆虫 （蜜 蜂、 蚂蚁、 苍 蝇等） 在太阳 被遮住 时也不 会迷失 方向。 
例如， 随 着夜幕 降临， 太阳 霞光被 来自更 远天体 的灰色 星光所 取代， 非 洲粪蜣 
Scarabaeus  zambesianus 随 之改用 比太 阳偏振 光微弱 几百万 倍的月 亮偏振 光继续 
定向 ⑷。 

风定向 （ wind  orientation)  雷达 昆虫学 家普遍 认为， 多 数风载 昆虫均 具有很 
强的顺 风定向 能力。 在 传统观 测中， 昆虫 确实是 顺风定 向的， 因为所 有观测 到的大 
规 模昆虫 迁飞， 均出现 在高空 风向较 为适合 的时刻 （将 昆虫带 到适生 区）； 但不同 
时间、 不同 地点、 不同高 度的风 向极易 改变， 甚至 逆转， 也 有可能 将昆虫 引人绝 
境。 因此， 风定 向假说 曾一度 引起学 者们的 质疑。 但是， 我国 科研人 员研究 发现， 
棉铃虫 秋季回 迁时， 往往等 到有利 风向出 现时才 大规模 起飞， 或者先 逆风爬 升到有 
利 风向出 现的高 度后， 再顺 风飞行 [5’6]; 此外， 如果 飞行过 程中气 流偏离 西南方 
向， 棉铃虫 还能主 动向相 反方向 偏转， 保证 头部始 终指向 西南。 因此， 棉铃 虫虽顺 
风 飞行， 但它 可以主 动识别 方位， 并 借助有 效的运 载工具 （风） 实现 回迁， 这与盲 
目的顺 风飞行 有着本 质区别 _人 随后， 对东 方黏虫 ( Pseudaletia  separata) 、 黄靖 
( Pantala  flaescens  )  ^  草地螺 ( Loxostege  sticticalis) 、 银 纹夜蛾 ( Autographa 
gamma) 等 昆虫的 研究， 也有力 地支持 了这一 假说。 

地 磁定向 （geomagnetism  orientation)  地球 自身是 一个大 磁场， 其磁 力线从 
南极 穿出、 跨 越赤道 后汇入 北极， 不同 地区的 磁场强 度因磁 性物质 (Fe3  04  ) 含量 
不同 而异， 由此 在地球 表面形 成了一 幅类似 山川、 河流、 平原的 “磁场 地图” ，迁 
移生 物可根 据这张 特殊的 “ 地图” 实 现巡航 。 许多 研究已 证实， 昆虫也 具有这 
种 能力。 例如， Jones 和 MacFadden 曾证 实黑脉 金斑蝶 体内含 有特殊 的磁铁 粒子； 
Pere 等则 发现黑 脉金斑 蝶被磁 化后， 其 飞行表 现出随 机化， 而对照 组均朝 西南方 
向 飞行； Banks 等 通过磁 场逆转 试验， 证 实当太 阳不可 见时， 切叶蚁 ( Atta  colom- 
bica) 转 而利用 地球磁 场进行 定向。 但是， 对于多 数昆虫 来说， 地磁 定向尚 需在日 
出、 日 落时， 根据天 体偏振 光进行 方位校 准[1°]。 

目前， 迁飞昆 虫的定 向机制 研究还 存在以 下几个 方面的 难题。 

(1)  定 向能力 的获得 问题。 如 果定向 能力是 先天具 有的， 那么其 遗传密 码是怎 
样起 源的？ 如 果定向 能力是 后天习 得的， 为何 初羽化 昆虫在 首次迁 飞时， 便 能表现 
出 惊人 的定向 行为？ 

(2)  信号刺 激与机 体响应 问题。 昆虫周 缘神经 系统如 何感知 外界方 位信息 （化 
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学、 视觉、 物理） 刺激， 并将其 “转 换”一  “整 合”一  “ 编码” 为 有用的 生物信 
息？ 而 中枢神 经系统 又如何 “ 破译” 上 述信息 ，并 “ 指导” 运 动神经 产生相 应的定 
向 行为？ 

(3)  罗 盘联用 问题。 昆 虫远距 离迁飞 常常伴 有很大 的生存 风险， 定向角 度的微 
小 偏差， 便会 导致运 行轨迹 的巨大 偏离； 面 对复杂 多变、 不可预 测的异 地环境 ，昆 
虫 如何协 调并选 择最优 的罗盘 （单 一或 联用） 进行 定向？ 

(4)  机 体生物 钟与罗 盘定向 的协调 问题。 由 于地球 自转， 昆虫迁 飞时要 对罗盘 
指示方 向进行 及时的 调整和 校准； 由于地 球公转 ，春、 秋两季 昆虫的 迁飞方 向需反 
转 180% 由于 机体活 动节律 不同， 昼出性 和夜出 性昆虫 采用了 不同的 定向机 
制 …… 面对纷 繁复杂 的自然 环境， 昆虫 体内的 生物钟 如何响 应外界 刺激， 从 而使其 
与 罗盘定 向相互 协调、 相互 整合？ 
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捕食性 昆虫定 向猎物 


Orientation  Mechanism  of  Predator  on  Prey 


捕 食性昆 虫种类 很多， 常 见的有 猎蝽、 刺蝽、 花蝽、 草蛉、 瓢虫、 虎甲 、步 
甲、 蜻蜓、 螳螂、 食 虫虻、 食 蚜蝇、 胡蜂、 泥蜂、 蚂 蚁等， 捕 食量都 很大。 尽管捕 
食 过程中 都 有一个 搜寻的 阶段， 但捕食 者在捕 食时都 会以尽 可能少 的时间 和 精力去 
获 得尽可 能多的 收益， 包括主 动出击 和伏击 两种策 略[1]。 捕食 者一般 会自然 选择有 
利于 更有效 捕食的 方式。 对于 前者可 能需要 走来走 去搜寻 猎物， 也可 能将猎 物从隐 
蔽处惊 起以便 捕食； 对于后 者则需 要埋伏 起来等 猎物接 近时再 出击， 当然， 有的捕 
食 者只是 坐等， 也 有捕食 者随机 移动， 甚至会 引诱猎 物靠近 [2]。 

据 报道， 蜻艇在 捕捉猎 物时， 能够根 据猎物 移动的 速度、 距离， 准确判 断自己 
所需 的加速 度以及 与猎物 相遇的 瞬间， 完 成捕捉 动作。 不同种 类的昆 虫究竟 是如何 
定 向猎物 的一直 受到诸 多学者 的普遍 关注。 捕食 性昆虫 对猎物 的定向 和选择 方式多 
种 多样， 在 进化过 程中， 有 许多捕 食性昆 虫可以 利用自 身的嗅 觉和视 觉同时 接收来 
源 于植物 或猎物 的化学 和物理 信息进 行猎物 定向。 

人 们对捕 食性昆 虫定向 猎物的 认识主 要以下 几种。 

(1)  随机 移动。 较 早期有 学者提 出昆虫 移动的 随机性 假说， 并 提出了 位移公 
式， 可以 计算出 一连串 移动长 度和转 动角度 的概率 分布， 用以 说明不 同昆虫 的捕食 
搜索行 为[1 。 

(2)  利 用化学 线索。 生 物分布 的最一 般模式 是斑块 分布， 而不是 随机分 布或均 
匀 分布。 如 果捕食 性昆虫 是随机 搜寻， 其适应 性必然 降低， 因 而直接 搜寻策 略最为 
有利。 尽管对 于天敌 而言， 捕食和 寄生的 特异性 愈高， 其利用 化学线 索定向 的能力 
愈强， 多 食性的 捕食性 昆虫能 利用化 学线索 定向的 主要原 因是其 具有持 久性， 尤其 
是 猎物隐 藏时更 可靠。 它们被 化学信 息物质 吸引， 必 然停留 更长的 时间， 因 而能获 
得较高 的回报 [4]。 

许多昆 虫可以 利用植 物的次 生挥发 性物质 定向。 例如， 食 螨瓢虫 不管猎 物是否 
存在， 会优 先选择 被猎物 为害的 叶片， 原 因是受 害叶片 产生的 次生挥 发性物 质对其 
具 有引诱 作用。 越 来越多 的研究 证明， 植 物在植 食性昆 虫为害 后所释 放的次 生挥发 
性 物质是 捕食性 天敌寻 找和定 位猎物 的重要 线索， 如七星 瓢虫、 异色 瓢虫、 小花 
蝽、 水 龟虫、 塔六点 蓟马。 贴梗 海棠、 毛 白杨、 柳树在 正常的 生长状 况下， 不会产 
生 引诱异 色瓢虫 的植物 挥发性 物质， 而在这 些植物 受到蚜 虫危害 以后， 会释 放出引 
诱 异色瓢 虫的植 物挥发 性物质 h 。 
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不少 昆虫可 以利用 猎物的 化学信 息物质 定向， 如瓢 虫可利 用蚜虫 的报警 信息素 
发 现蚜虫 （图 1); 蚜虫 的蜜露 能吸引 瓢虫、 草蛉、 食蚜 蝇等， 其主 要成分 是一些 
氨 基酸和 糖类。 小蠢虫 天敌能 被自身 的聚集 信息素 吸引， 其吸 引力有 时甚至 大于对 
其 同类的 吸引。 


图 1 捕 食麻虫 的六斑 月瓢虫 ( Cheilomenes  sexmaculata) 
(虞 国跃 2000 年 8 月 25 日摄于 台北） 


然而， 捕食性 昆虫究 竟哪些 部位具 有嗅觉 和触觉 功能， 其感 受机制 如何？ 能检 
测 的浓度 范围， 环 境条件 （如 湿度 条件、 空气 污染、 风 速等） 是否影 响其功 能等还 
不太 明确。 

(3) 利 用物理 线索。 主要 是利用 猎物的 形态、 颜色、 大 小及移 动方式 进行定 
向。 很多 瓢虫和 螨类可 以根据 颜色进 行物理 定向。 研究 表明， 食螨瓢 虫的一 些种类 
喜 欢选择 黄色或 白色， 且 更喜欢 黄色。 在 田间， 螨类为 害植物 后也造 成叶片 变黄, 
食螨瓢 虫可能 利用该 信息找 到猎物 。 

法国 昆虫学 家法布 尔曾对 螳螂捕 捉蝗虫 的过程 有如下 描述： 螳螂 一动不 动地站 
着， 蝗 虫稍稍 移动， 螳 螂立即 转动它 的头。 这种 举动说 明螳螂 利用视 觉对猎 物进行 
定向。 很多食 螨瓢虫 主要是 在白天 活动， 揭示 视觉在 其捕食 过程中 发挥了 重要作 
用。 七 星瓢虫 也可在 短距离 视觉感 知探测 蚜虫。 不 同种类 的昆虫 其视力 不同， 取决 
于 小眼的 数目， 一 般小眼 越多， 分辨力 就高， 反之 则低。 复眼 可感受 的光谱 范围为 
253.7〜700nm， 对长 波光部 分反应 较差， 对短 波光的 感受能 力强。 不同种 类昆虫 
之间 感光范 围存在 差异， 龟 纹瓢虫 成虫在 340nm 的 趋光反 应率达 21%， 且 随光强 
增强其 趋光反 应率增 加[;- 。 

由 于猎物 也可能 进化出 各种适 应策略 （如 伪装、 拟 态等） 避免被 看见， 以视觉 
进 行定位 的捕食 性昆虫 其视力 如何， 有 效距离 多远。 另外， 它 们是否 利用了 特定的 
搜索 图像， 其 图像的 形成是 利用了 猎物本 身的颜 色还是 利用了 猎物体 表的特 殊物理 
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结构造 成光的 反射、 折射 或衍射 而获得 了相应 的图像 信息。 捕 食性昆 虫在搜 索猎物 
时不仅 要检测 猎物的 存在， 还要 找到它 的确切 位置。 究竟 是随机 移动， 还是 利用触 
觉和 嗅觉进 行化学 定向， 或 是利用 视觉进 行物理 定向， 还有待 于更多 的试验 支持。 
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农林害 虫暴发 的预测 

Prediction  for  Insect  Pest  Outbreak  in  Crop-field  and  Woodland 

农林害 虫暴发 (outbreak) 是农业 科学长 期以来 关注的 问题， 其 定义是 “农林 
害虫种 群在数 量上突 然的或 者剧烈 的增加 ”[1] 。 导致农 林害虫 暴发的 机制有 温度和 
降 水等环 境气候 因素， 也可 能是生 态系统 的平衡 失调。 与农林 害虫暴 发预测 有关的 
基础 学科分 为生物 生态学 科和生 物数学 学科两 大类， 而 有关的 技术分 为化学 技术、 
物理 技术和 计算机 技术。 

农林业 的发展 实践、 全 球气候 变暖、 经济全 球化带 来的生 物人侵 形势严 峻化等 
都造 成了现 代害虫 治理决 策的复 杂化。 因此， 作为害 虫治理 决策的 前提， “ 农林害 
虫暴发 预测” 也成为 一个更 加复杂 的科学 难题。 


一、 研 究现状 

传统的 农林害 虫暴发 预测算 法主要 是多元 统计， 如逐步 回归， 从 方法论 上来说 
属于 “黑 箱”， 模型的 输人是 气象要 素的数 值和越 冬虫口 基数， 有些 情况下 也包括 
食物或 天敌的 数量， 然后 输出害 虫发生 期和发 生量等 结果， 其中隐 含的机 制被忽 
略。 生物 数学提 供了一 些利用 微分方 程或偏 微分方 程建立 种群动 态模型 的方法 ，能 
够说 明一些 机制， 但对 于昆虫 生活史 复杂的 昆虫， 建立 种群动 态模型 的难度 很大。 
在我国 现行 的做 法是由 植保部 门 组织专 家进行 会商， 根据 专家的 经验给 出农 林害虫 
暴发 预测。 针对 农林害 虫暴发 预测的 难题， 近年 来国际 上进行 了一些 理论和 方法的 
探索。 

在害虫 种群由 低密度 转化为 高密度 （暴 发的 峰值） 的过程 中间必 然存在 一个临 
界点。 那么， 如何 找到这 个临界 点就是 预测的 关键。 Soukhovolsky 等 [2] 提出 可以 
用 物理学 上关于 二阶相 转移的 Landau 现象 学理论 （Landau’s  phenomenological 
theory  of  second  order  phase  transition) 解 决这个 问题。 这里 所谓的 “ 两相” 是指 
害虫种 群所处 的两种 状态， 即 低密度 的稳定 状态和 高密度 的暴发 状态。 前者 对其所 
处 区域内 食物资 源仅利 用了一 部分； 后 者则利 用了全 部食物 资源。 

许多具 有暴发 性特点 的农林 害虫种 群都呈 现显著 的空间 变异性 W， 而它 们的暴 
发则具 有空间 同步性 （spatial  synchrony) ， 即 在一个 较大的 地理区 域内会 同步波 
动。 对于空 间同步 性的发 生机制 有多种 解释， 其 中最主 要的解 释包括 Moran 效应， 
即认为 空间同 步性是 由于区 域内天 气变量 随机性 的作用 U] 。 Stenseth 和 Myster- 
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rud[5] 对天气 波动所 造成的 生态学 影响有 进一步 深人的 讨论。 

Harrison 等 [S] 报道 了一 项有关 害虫暴 发的时 空动态 研究， 是基 于多营 养层次 
系 统的， 即 以美国 加州沿 海的大 叶羽扇 豆为寄 主的两 种害虫 -天敌 系统： 西 合毒蛾 
(  Orgyia  vetusta) 及其寄 生性天 敌加州 黑卵蜂 ( Telenomus  calif  ornicus  Ashmead) 
和 3 种 寄姆; 加 州幅蛾 {  Hepialus  calif ornicas) 及其天 敌异小 杆线虫 ( Heter- 
orhabditis  marelatus) 0 他们 发现， ENSO  (El  Nino/ Southern  Oscillation) 造成的 
冬 季强降 雨可使 夏季土 壤湿度 增加， 于是导 致异小 杆线虫 存活率 和寿命 增加， 它所 
控制 的加州 蝠蛾幼 虫就不 易暴发 危害， 间接 保护了 大叶羽 扇豆。 


综上 所述， 农 林害虫 暴发预 测的难 点在于 如下几 方面。 

1.  生 物学和 生态学 的难点 

农林害 虫种类 很多， 大都存 在暴发 现象， 如 已经观 察到种 群暴发 的蝶类 和蛾类 
约有 80 种。 那么， 对农 林害虫 的生物 学和生 态学问 题首先 要研究 清楚。 

(1)  它们的 生物学 特征： 变态 ( metamorphosis) 类型、 发育生 命表、 繁殖特 
点、 迁飞与 滞育、 生 活史， 甚至 由于害 虫防治 措施而 引起的 生物学 变化， 如抗药 
性， 等等。 

(2)  它们 与其他 生物的 关系： 寄主 植物、 寄生性 天敌、 捕食性 天敌、 病 原物， 
等等。 

(3)  它 们所处 的生态 系统的 类型和 特点： 森 林是尺 度较大 的相对 稳定的 生态系 
统， 生 物多样 性高， 食 物网结 构比较 复杂； 农田是 小尺度 的不稳 定的生 态系统 ，生 
物多样 性低， 食 物网结 构比较 简单。 把农田 更细地 划分为 果园、 稻田、 棉田 、菜 
地、 温室等 看似有 必要， 但应该 把它们 置于更 大尺度 的时空 系统中 考虑， 而 且是开 
放 系统。 

2.  预 测建模 和算法 的难点 

(1)  与农 林害虫 暴发预 测有关 的生物 数学模 型可以 组成一 个具有 层次结 构的体 
系： 在个 体层次 上的发 育速率 模型、 生 殖力模 型等； 在 种群层 次上的 生命表 模型、 
捕食 / 寄生 模型、 疾病 流行模 型等； 在生 态系统 和景观 层次上 的系统 分析和 模拟， 
以及 跨地域 迁飞模 型等。 这 个体系 中存在 确定性 模型和 随机性 模型两 大类， 农林害 
虫暴发 预测需 要把两 者结合 起来。 

(2)  农林 害虫暴 发预测 模型与 气象预 测模型 的耦合 是需要 艰苦攻 关的。 目前气 
象预 报可以 做到给 出提前 3 天 的精确 预报。 那么， 农林 害虫暴 发应该 能在气 象预测 
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的 基础上 作出比 较精确 的短期 预测。 至于 中长期 预测， 如果能 借助气 象预测 的进步 
而 改进， 那 也是非 常有意 义的。 这里， 研 究复杂 性的各 种非线 性系统 和随机 系统的 
理论、 方 法都是 应该考 虑的。 

(3) 农林 害虫暴 发具有 空间异 质性和 空间同 步性， 其空间 动态模 型有待 大力研 
究， 建模 方法包 括地统 计学、 异 质种群 建模、 元 胞自动 机以及 其他基 于个体 建模的 
方法 ％。 这些 方法都 需要并 行计算 技术的 帮助。 农林害 虫暴发 研究难 免要在 野外进 
行不可 重复的 大尺度 的试验 [f:-， 这需 要大量 的数据 支持， 以致 需要开 发各种 自动化 
或半自 动化数 据采集 技术。 
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植 食性昆 虫的食 性分化 


Host  Range  Differences  in  Herbivorous  Insects 


昆虫寄 主范围 的进化 是进化 生态学 中的一 个尚未 破解之 谜_.。 几 乎所有 的植食 
性哺乳 动物都 是多食 性的， 可取食 的寄主 植物种 类极其 广泛。 与之 相反， 不 同植食 
性昆 虫的寄 主范围 则宽窄 不一， 变化很 大[1’21。 大 多数植 食性昆 虫是寡 食性的 ，仅 
取食一 个或两 个科的 植物， 因此 它们所 遭遇的 寄主植 物防御 （包 括有 毒的植 物次生 
代谢 物质、 毒 蛋白、 蛋白酶 抑制剂 及植物 形态抗 性等） 种类 较少； 少 数植食 性昆虫 
(不足 10%) 是多食 性的， 可 取食几 十个科 （甚 至上百 个科） 的寄主 植物， 因此会 
遇到 多种截 然不同 的寄主 植物防 御机制 1;]。 显而 易见， 与哺 乳动物 相比， 大 部分植 
食 性昆虫 是寡食 性的， 其寄 主范围 较窄。 目前， 为解释 植食性 昆虫的 寄主专 化性， 
科学 家们提 出了两 种假说 [1’2’4] 。 

第一 种假说 认为， 植食 性昆虫 寄主范 围的宽 窄并不 是判定 其进化 是否成 功的有 
效标准 [2]。 昆虫 中有很 多种类 是专食 性的， 但并不 表明专 食性策 略更具 优势， 因为 
专食 性策略 在一定 程度上 限制了 昆虫去 适应更 多寄主 植物， 降 低了昆 虫获得 新寄主 
的 可能性 m。 因此， 专食性 昆虫的 进化具 有两种 倾向： 或者进 化成为 食性更 专化的 
物种， 或者 灭绝。 换句 话说， 食性专 化易使 物种进 化进人 “死胡 同”或 “末路 ”[6]。 

第二种 假说则 认为， 在 利用寄 主植物 方面， 寡食性 策略优 于多食 性策略 [1’~。 
寡 食性昆 虫的寄 主适应 性优势 包括： 寄主 植物种 类和生 境的可 预测性 [2]、 更 强的寄 
主 搜索和 抵抗寄 主防御 的能力 （专 化的 寄主识 别和分 解植物 次生代 谢物的 解毒系 
统）、 增强的 食物竞 争优势 M、 被捕食 或被寄 生的风 险降低 m 和更易 找到配 偶[8\ 
对 于寡食 性昆虫 而言， 取食其 寄主植 物时， 上述 这些适 应性优 势将得 到最大 体现， 
而 取食非 寄主植 物时， 这些 优势就 会丧失 [2'4'9]。 例如， 专门 针对寄 主植物 毒素的 
解 毒机制 可能使 寡食性 昆虫不 能解毒 由非寄 主植物 产生的 次生代 谢物而 被毒死 。适 
合度 丧失也 体现在 寡食性 昆虫取 食非寄 主植物 时更易 被天敌 捕食或 寄生。 这 是由于 
其 拟态、 毒素积 累及其 他抗天 敌形态 或行为 被打破 [1°]。 此外， 多食 性昆虫 虽然有 
很多寄 主植物 可供其 选择和 取食， 但由于 其神经 系统识 别能力 的限制 [11]， 它们往 
往 需要很 长时间 才能找 到最佳 寄主， 有 时甚至 会将一 般寄主 植物误 认为是 最佳寄 
主[4'9'  然而， 仅在 有限的 几个研 究中发 现和证 实了上 述寡食 性昆虫 取食寄 主植物 
和非 寄主植 物时存 在适应 性差异 [9] ; 大多研 究并没 有发现 这种适 应性差 异[12] 。 

尽管 这两种 假说对 专食性 是否具 有更强 的适应 性观点 相反， 但都 认为昆 虫食性 
进化的 方向应 是由多 食性向 寡食性 发展， 因此， 专食性 昆虫应 当处于 昆虫系 统进化 
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树的 “顶 端”。 许多 植食性 昆虫类 群的确 如此， 如 蚜虫、 小 蠢虫、 竹节 虫和蝴 蝶等。 
然而， 在许多 昆虫类 群中， 进化 是向反 方向发 展的， 如 蜜蜂、 叶甲 和蛱蝶 
(Nymphalidae)。 对 15 组 植食性 昆虫的 系统进 化研究 表明， 有的类 群食性 逐渐专 
化， 有的类 群远离 专化， 有的类 群则两 个进化 方向交 替发展 [13]。 这 些研究 表明， 
寄主 范围的 演变是 一个在 多食性 和专食 性间交 替进行 的过程 [U] ， 而 不是上 述两种 
假说所 推测的 那样以 专食 性为唯 一进化 方向。 

然而， 上 述两种 假说所 预测的 寄主范 围进化 方向之 所以与 近期系 统进化 研究结 
果 相左， 是因 为这两 种假说 只考虑 到进化 动力、 寄主的 有无、 生态契 机及自 然选择 
在寄主 范围进 化中的 作用， 而 忽略了 植食性 昆虫的 基因组 构成、 遗传 构成及 其与取 
食寄主 植物相 关基因 的功能 多样性 （如 编码气 味受体 及植物 次生物 质代谢 酶的基 
因） 等一 些非常 重要的 因素。 “适 应性” 假 说在许 多情况 下并不 准确， 因为 它暗示 
着 昆虫对 其最佳 寄主和 替代寄 主的适 应性是 由同一 基因控 制的， 且适 应于一 种寄生 
植 物的等 位基因 必不适 应于另 一种寄 主植物 （拮 抗多效 性）。 然而， 这一前 提并非 
总是 成立。 例如， 当植 食性昆 虫对不 同寄主 植物的 适应是 由不同 基因控 制时， 寄主 
适应性 又会怎 样呢？ 具有 两个不 同等位 基因的 杂合子 个体的 寄主适 应性又 如何？ 如 
果 一个等 位基因 对多个 寄主植 物的适 应性并 不具有 拮抗多 效性， 而是 或多或 少地相 
近呢？ 事 实上， 种间 杂交研 究已经 证明， 昆虫对 不同寄 主植物 的选择 性和适 应性往 
往是由 不同基 因控制 的[15]。 此外， 一个细 胞色素 P450 多功能 氧化酶 (P450) 基因 
往 往可帮 助昆虫 适应多 种寄主 植物。 例如， 细 胞色素 P450  CYP6B8 的一个 等位基 
因就可 以分解 来源于 多种寄 主植物 的次生 代谢物 质[15'  “ 末路” 假说 在某些 类群中 
不 适用， 是因为 它认为 专食性 昆虫的 基因组 构成、 遗传 构成及 其取食 寄主植 物相关 
基 因的功 能只能 向专食 性方向 进化。 专食 性昆虫 的基因 组和遗 传组成 及其与 取食寄 
主植物 相关的 基因可 能的确 不利于 其寄主 范围的 扩展， 但在 强大的 自然选 择压力 
下， 它们的 基因组 和与利 用寄主 相关的 基因仍 然能够 获得新 基因、 新 等位基 因和新 
功 能以扩 大寄主 范围。 

基于上 述两种 假说的 缺陷， 笔者 在这里 提出一 个新的 假说。 这个 假说把 植食性 
昆虫的 遗传、 基因组 及分子 潜能放 在一个 与生态 契机、 寄主可 获得性 和自然 选择同 
等重 要的地 位上。 植 食性昆 虫的遗 传和基 因组组 成及与 取食植 物相关 的蛋白 质的功 
能多样 性可促 进或限 制植食 性昆虫 扩大其 寄主范 围[16] 。 这种 由植食 性昆虫 基因组 
和 遗传因 素所决 定的寄 主范围 进化趋 势不是 一成不 变的， 相反， 它 可以被 进化动 
力、 自然 选择和 生态契 机等所 强化、 平衡、 甚至 逆转。 系统进 化研究 所揭示 出来的 
专食性 -多食 性交替 [14] 反映 了生态 契机、 进化 动力和 自然选 择的动 态性。 专 食性在 
植食 性昆虫 中普遍 存在， 但在植 食性哺 乳动物 中并不 常见， 这 一事实 说明大 多数昆 
虫的遗 传和基 因组潜 能不利 于其扩 大寄主 范围。 专 食性昆 虫种类 繁多， 并不 是因为 
专食性 优于多 食性， 而是因 为对多 数植食 性昆虫 来说， 适应有 限的几 种寄主 植物的 
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防 御机制 比适应 几百种 寄主植 物的防 御机制 要容易 得多。 

这 个新假 说是否 正确， 主要 取决于 限制或 延迟寡 食性昆 虫扩张 寄主范 围的遗 
传、 基因 组及抵 御植物 防御的 分子障 碍因素 的存在 与否。 可 能的障 碍因素 包括： 
①专 食性昆 虫基因 组中与 取食寄 主植物 相关的 基因数 量比多 食性昆 虫少； ② 专食性 
昆虫取 食寄主 植物相 关的基 因的遗 传多样 性较低 （等位 基因种 类和杂 合子个 体数量 
较 少）； ③专 食性昆 虫取食 寄主植 物相关 的基因 的表达 可塑性 较低； ④专食 性昆虫 
取 食寄主 植物相 关的蛋 白质和 酶的空 间结构 弹性低 ，它们 的 功能多 样性程 度也较 
低。 这些潜 在的遗 传学、 基 因组学 和分子 生物学 制约因 子可以 通过对 寄主范 围不同 
而其 他性状 相似的 近缘种 的比较 研究来 证实。 
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昆虫与 植物病 毒传播 

Insect  and  Plant  Virus  Transmission 

已报道 的植物 病毒种 类多达 900 余种， 有的造 成重大 损失。 植 物不像 动物那 
样 有口、 鼻 等自然 孔口， 自身 也不会 移动， 因 此与动 物病毒 相比， 植物病 毒的初 
始侵染 和传播 流行更 依赖于 介体。 植物病 毒的介 体包括 昆虫、 螨类、 真菌、 线虫 
等， 其 中以种 类繁多 且能飞 行的昆 虫最为 重要， 约有 80% 植物病 毒依赖 昆虫介 
体 传播。 已知有 7 个 目昆虫 可以传 播植物 病毒， 最 重要的 为刺吸 式口器 的半翅 
目 （含同 翅目， 300 种） 和 锉吸式 口器的 缨翅目 （6 种） 昆虫， 也有部 分为咀 
嚼式口 器的昆 虫[1]。 刺吸式 口器昆 虫取食 时将口 针刺人 植物细 胞或靭 皮部吸 
食， 病毒随 汁液进 人昆虫 体内， 当带 毒介体 到健康 植株取 食时， 病毒就 被传播 
到健康 植株。 因而， 植 物病毒 病防治 的基本 策略就 是把植 物病毒 病的介 体昆虫 
消灭 在其传 播病毒 之前。 为此， 人们 已对介 体昆虫 如何传 播植物 病毒病 做了大 
量 研究。 

根据 病毒是 否在介 体昆虫 体内循 环可将 介体传 毒分为 循回型 （circulative) 和 
非 循回型 （non-circulative) 。 

(1)  循 回型传 毒是指 病毒被 介体取 食后经 口针、 前肠、 中 后肠， 进人血 淋巴后 
到达 唾腺， 再经口 针传播 病毒。 通 常昆虫 获毒后 可终身 带毒， 又称 持久性 (persis¬ 
tent)  传毒。 循回型 病毒介 体专一 性强， 从获毒 到传毒 需要有 一个潜 伏期。 循回型 
病毒 中有的 不能在 介体内 增殖， 如 烟粉風 ( Bemisia  tabaci  ) 传播 的双生 病毒； 有 
的能在 介体内 增殖， 甚 至可经 卵传给 后代， 如 灰飞風 ( Laodephax  striatellus) 传 
播的 水稻条 纹叶枯 病毒。 

(2)  非循回 型传毒 是指病 毒被介 体取食 后不在 介体内 循回， 病毒 结合部 位是介 
体昆 虫的口 针或 前肠。 传 毒的特 异性由 病 毒是否 能被介 体在口 针或前 肠的受 体识别 
而 决定， 仅 口针带 毒的介 体所需 获毒和 传毒时 间一般 很短， 并 很快会 失去传 毒的能 
力， 因此被 称为非 持久性 （non-persistent) 传毒。 非循 回型病 毒介体 专一性 较低， 
没有潜 伏期， 如桃姆 ( Myzus  persicae) 传播 马铃薯 Y 病毒； 而病毒 结合部 位在前 
肠的， 获毒、 传毒 和病毒 在介体 中保留 时间都 比口针 带毒的 要长， 称半 持久性 
(semi-persistent) 传毒， 也 没有潜 伏期， 但介体 专一性 较强， 如橘礙 ( Toxoptera 
citricida) 传播柑 橘衰退 病毒。 有 些半持 久传毒 的持毒 部位不 一定都 是在前 肠[2' 
因 口针和 前消化 道会随 着昆虫 蜕皮而 更新， 非持 久性或 半持久 性传毒 介体蜕 皮后必 
须 重新吸 毒才能 传毒。 
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近 年研究 表明， 一种病 毒能特 异性地 通过一 种或几 种介体 传播， 涉及病 毒蛋白 
质与 介体特 异性分 子之间 的互相 作用。 例如， 棉姆 ( Aphis  gossypii) 传播 的黄瓜 
花叶 病毒的 粒子通 过病毒 外壳蛋 白直接 特异性 地结合 在蚜虫 口针上 表皮表 层分子 
上； 另有的 病毒需 辅助蛋 白作为 桥梁结 合的， 如 甘蓝姆 ( Brevicoryne  brassicae) 
传 播的花 椰菜花 叶病毒 CaMV,  CaMV 编码的 P2 蛋白 就是一 种起桥 梁作用 的辅助 
蛋白， 可以特 异性地 结合于 传毒蚜 虫上颚 口针最 端部的 食物道 和唾液 道会合 处表皮 
的受 体上。 CaMV  P2 蛋 白有特 异性， 不 能与非 CaMV 的 介体蚜 虫口针 结合， 对 P2 
蛋白 进行点 突变可 以使之 失去结 合能力 [2]。 在昆虫 体内不 繁殖的 循回型 病毒， 在中 
后 肠通过 病毒结 构蛋白 与肠膜 受体蛋 白互作 识别， 进而 通过细 胞内吞 作用进 人肠细 
胞。 病毒 进人血 腔后， 被附唾 腺基膜 的受体 识别， 从而 进人附 唾腺， 最后 进人唾 
液道 与唾液 混合， 并 被送人 植物细 胞完成 传毒。 烟粉虱 传播一 种双生 病毒， 还需 
要一 种昆虫 共生细 菌产生 “symbiontin” 或称 “GroEl” 的伴侣 蛋白帮 助[3]。 Sym- 
bicmtin 结合到 病毒衣 壳上， 能维持 病毒粒 子稳定 和帮助 病毒穿 越中肠 / 血淋巴 
屏障。 

昆虫 传播病 毒病是 生物种 间互作 协同进 化形成 的一种 独特的 关系， 其中 有三个 
极其 重要的 环节， 即 植物病 毒与其 媒介的 特异性 识别、 病毒进 人媒介 昆虫体 内并在 
媒 介体内 移动， 或 循回、 繁殖， 以及病 毒进人 媒介昆 虫后对 媒介的 作用。 然而 ，以 
往 植物病 毒研究 更多集 中在植 物与病 毒的互 作上， 而仅 把昆虫 作为一 种媒介 。同 
时， 在昆 虫与植 物病毒 互作研 究中， 病毒基 因组小 和编码 的蛋白 质少， 涉及 病毒蛋 
白 质的部 分就相 对容易 清楚； 而昆 虫机体 复杂、 多 数介体 基因组 序列还 未知， 因而 
涉及昆 虫介体 本身基 因和机 制的研 究难度 较大， 这在很 大程度 上制约 了昆虫 传播的 
植物 病毒病 流行及 其治理 策略的 研究。 围 绕以下 科学问 题进行 深人研 究将可 能为虫 
传植 物病毒 病治理 提供新 的和更 有效的 途径。 

首先， 昆虫介 体传播 病毒特 异性的 机理？ 特定 昆虫介 体只能 传播特 定病毒 ，而 
特 定病毒 也只能 由特定 的介体 传播， 病毒 和介体 之间的 这种专 一性关 系是由 病毒衣 
壳蛋白 或通过 辅助蛋 白与介 体上特 定受体 识别决 定的。 昆虫从 口针、 消化道 直到唾 
液腺 基膜都 可能存 在各种 病毒的 受体， 目 前对这 些受体 的本质 所知很 有限， 最清楚 
的 甘蓝蚜 口针上 CaMV 的 受体也 仅知是 一种几 丁质基 质中的 非糖蛋 白质， 但其到 
底是由 什么基 因编码 的还不 清楚。 任何重 要植物 病毒的 介体受 体蛋白 确定和 基因序 
列的 解析， 对 病毒和 介体互 作的理 解和研 究都将 是突破 性的。 

其次， 病毒 媒介昆 虫体内 移动或 繁殖的 机理？ 非持 久性病 毒与介 体昆虫 口针或 
前 肠受体 结合后 带毒， 在 传毒时 病毒又 要从受 体上被 释放， 并 通过一 定的途 径回到 
口针 （图 1)。 尽管 对病毒 与受体 结合已 有一知 半解， 但对病 毒释放 机制则 还是一 
无 所知。 一些循 回型植 物病毒 既能在 植物中 繁殖， 也能在 昆虫中 繁殖。 对很 多昆虫 
病毒 来说不 同昆虫 种群或 不同昆 虫细胞 株之间 都可能 成为病 毒感染 壁垒， 可 是这些 
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植 物病毒 却能在 与植物 细胞差 异很大 的昆虫 细胞中 繁殖。 阐明 植物病 毒可以 在昆虫 
体 内繁殖 的机理 将为揭 示植物 病毒及 其媒介 昆虫协 同进化 迈出一 大步。 


图 1 病毒 在介体 昆虫中 不繁殖 的循回 型传毒 示意图 

植物軔 皮部中 病毒粒 子被介 体昆虫 取食后 经口针 中的食 物道和 前肠到 达中后 
肠， 在此 病毒外 壳蛋白 与肠膜 受体蛋 白互作 识别， 通过 细胞内 吞作用 进人肠 细胞， 
再进人 血腔。 病毒 在血腔 中随血 淋巴流 动到达 附唾腺 外围， 被 附唾腺 基膜的 受体识 
别， 从而 进人附 唾腺， 最 后进人 唾液道 与唾液 混合， 并 经口针 唾液道 被送人 植物细 
胞完成 传毒。 

最后， 昆虫媒 介与植 物病毒 协同进 化中的 互利作 用及其 机理是 什么？ 尽 管近年 
研 究发现 B 型烟粉 虱取食 由其传 播的烟 草曲茎 病毒和 番茄黄 化曲叶 中国病 毒感染 
的 烟叶， 寿命 和繁殖 力都大 为提高 M， 但 这方面 的研究 还相当 不足， 机 理更不 
清楚。 

昆虫传 播植物 病毒是 病毒- 介体- 植物三 者协同 进化的 结果， 如果 在上述 研究基 
础 上能明 确其互 作关系 的分子 背景， 确定关 键靶标 基因， 就可能 通过转 基因、 基因 
改造或 RNA 干扰， 更好 实现阻 断植物 病毒病 流行的 目的。 
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广对 策型 害虫暴 发成灾 

广 Strategists  Pest  Outbreak 


自 19 世纪 以来， 人 类已面 临着日 益增长 的人口 压力， 如 何解决 不断增 长的人 
口的 食物问 题成为 人们必 须面对 的紧迫 课题。 20 世纪 后半个 世纪的 第一次 农业科 
技 革命， 使世界 粮食产 量的增 长率超 过了世 界人口 的增长 速率， 确保 了人类 社会发 
展对 粮食的 需求。 然而， 随着农 业技术 革命的 进展， 农 业生态 系统中 的主要 害虫组 
成 发生了 明显的 变化， 一 些体型 较大、 年发 生代数 较少、 繁殖 力较低 而竞争 能力较 
强的 X- 对 策害虫 种类逐 渐被一 些体型 较小、 年发 生代数 较多、 繁殖能 力较强 、具 
有较 强迁移 能力的 广对策 种类所 替代， 以致 形成了  “ 小虫成 大灾” 的 格局。 以稳定 
性相 对较低 的稻田 和蔬菜 农田生 态系统 为例， 自 20 世纪 60 年 代起， 水稻 上褐飞 
虱、 灰 飞虱、 白背 飞虱、 黑尾 叶蝉、 稻纵 卷叶螟 和稻瘿 蚊等、 蔬 菜上小 菜蛾、 烟粉 
虱、 温室白 粉虱、 蓟 马类、 斑潜 蝇类等 广对策 害虫猖 獗成灾 均反映 了这一 变化趋 
势， 导致农 田生态 系统害 虫种类 增多、 暴 发频率 提高、 危 害损失 加大。 

实 际上， 自 18 世纪 以来， 生态学 研究已 表明： 适 应所处 生境条 件的物 种将成 
为该系 统的优 势种， 并按栖 息环境 和进化 对策， 把稳定 性较低 生态系 统中的 高生殖 
力优 势物种 命名为 r 对 策种， 而把 稳定性 较高生 态系统 中高竞 争力优 势物种 命名为 
尺-对 策种， 建立了  “生 境模板 概念” （ habitat  templet  concept) ， 模 拟分析 总结出 
了一 个生境 稳定性 与种群 增长动 态关系 的图解 （图 1)， 指出在 稳定性 高的环 境中， 
主要是 对策 物种， 其高 峰虫量 较低； 而在 稳定性 低的环 境中， 主要是 r 对策物 
种， 种群增 长快， 易暴发 成灾。 基 于这些 研究， 提出了  r 对策 害虫灾 变的生 态学机 
理， 以 及提高 生境稳 定性、 延缓害 虫迁人 时间和 强化自 然调控 以防止 r 对策 害虫灾 
变的策 略[1_% 

近 年来， Price 从博 物学的 物种进 化角度 阐述了 暴发性 (eruptive) 与 潜伏性 
(latent) 昆虫种 群状态 的机理 [ ^ ， 认为物 种进化 形成的 形态、 行为和 生物史 等特征 
决定 了该物 种时空 动态。 Nylin 和 Gotthard 从 遗传和 进化角 度阐述 了物种 生活史 
特性的 可塑性 [5]， 为深 人探索 r 对策 害虫灾 变和治 理提供 了理论 基础。 然而， r 
对策 害虫在 集约农 田生态 系统危 害加剧 的现象 仍不断 发展， 只 有进一 步加强 r 对 
策 害虫灾 变预警 和治理 技术的 研究， 才 能实现 r 对 策害虫 的持续 治理。 

首先， 以 往大量 研究集 中在不 同生态 对策物 种种群 数量动 态与各 种环境 因子的 
关系， 以及 采用特 定生态 对策物 种在特 定条件 下适应 环境的 生物学 表现， 但 对不同 
对策 害虫这 些适应 特性的 内在机 理研究 不够， 特别是 r 对策昆 虫种群 高效利 用有效 
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资源， 发挥发 育快、 世代多 和生殖 力高的 种群数 量增长 优势， 实现种 群数量 快速增 
殖特性 的分子 机理。 


其次， 〃对 策害虫 种群适 应环境 条件变 化的遗 传反馈 机制， 种群 内存在 对特定 
环境因 素具有 不同适 应性的 “亚种 群”， 一旦环 境发生 变化， 具有对 新环境 具有较 
高适 应性的 “亚 种群” 就 会快速 增长， 替代了 那些适 应原有 环境， 而 对新环 境适应 
性 较弱的 “亚种 群”， 从而保 证种群 整体的 发展。 然而， 人们对 r 对 策害虫 的这种 
遗 传反馈 特性的 分子调 控机理 仍缺乏 了解。 例如， 水稻 褐飞虱 具有较 快适应 水稻抗 
性 并形成 对含特 定抗性 品种产 生新的 致害性 种群的 特性， 但其 机理至 今仍不 清楚。 
因而， 我们往 往只是 在某种 r 对 策昆虫 因环境 条件的 变化而 诱发灾 变时才 发现问 
题， 而未能 事先预 见这一 现象， 并 及早采 取预防 措施， 致使新 r 对策 害虫的 暴发成 
灾 已成为 害虫对 现代农 业威胁 的重要 特征。 

最后， 随 着世界 对粮食 需求的 增长， 人们不 断应用 现代科 技以提 高单位 面积产 
量， 其 主要途 径往往 是通过 遗传改 良提高 作物吸 收养分 而提高 产量的 潜能， 不仅进 
一步导 致作物 遗传多 样性的 下降， 而且为 r 对策 害虫种 群数量 增长提 供了更 为合适 
的营养 来源； 集约农 业大规 模单一 种植的 方式以 及农用 化学品 的大量 使用更 导致农 
田生态 系统多 样性和 自然控 制作用 的下降 ，为 r 对策 害虫的 进一步 发展创 造了有 
利 环境。 于是， 集约 农业与 r 对策 害虫的 灾变成 为了一 对无法 分离的 矛盾， 集约 
农 业技术 加剧了  r 对策 害虫， 为了有 效控制 r 对策害 虫又使 集约农 业更依 赖于外 
部 投人， 而这 些外部 投人又 把集约 农田生 态系统 变得更 适合于 广对 策害 虫的发 
展。 因而， 人们必 须努力 探索寻 求一种 协调集 约农业 技术和 r 对策 害虫持 续治理 
的 途径。 


对策型 害虫暴 发成灾 
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现 代生物 技术的 发展为 我们深 人探索 r 对策害 虫高增 殖能力 等共性 内因、 揭示 
各 种重要 r 对策害 虫在特 定农田 生态系 统环境 实现遗 传反馈 对种群 数量的 调节机 
理， 以及 寻求协 调寄主 作物高 产性能 和抗虫 性能， 以实 现集约 生产与 害虫持 续治理 
途径 提供了 基础， 从 而改变 r 对策 害虫频 繁暴发 成灾的 现状， 实现 农业的 可持续 
发展。 
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气候变 暖及其 对昆虫 的影响 


Global  W arming  and  Its  Effects  on  Insects 


全 球变暖 (global  warming) 是指地 球表层 大气、 土壤、 水体、 植被的 温度年 
际 间缓慢 上升的 现象， 它的 直接证 据是低 纬度的 冰川融 化后， 气温 呈上升 趋势。 20 
世纪 以来， 地 球的表 面平均 温度比 100 年前上 升了约 0.  6°C[1]。 气候 变暖会 造成海 
平面 上升， 同时伴 随普遍 干旱、 森林 大火、 生物 多样性 减少、 沙漠化 扩大和 沙尘肆 
虐、 大城市 热岛效 应和阳 伞效应 增强等 现象。 全 球变暖 的直接 原因很 可能是 温室气 
体排放 过多造 成的。 这 些温室 气体对 来自太 阳辐射 的可见 光具有 高度的 透过性 ，而 
对地球 反射出 来的长 波辐射 具有高 度的吸 收性， 形成 “温室 效应”  （greenhouse 
effect), 导 致全球 变暖。 工业 废物的 排放、 化石 燃料的 燃烧、 雨林的 采伐、 土地使 
用 方式的 改变等 被认为 是导致 二氧化 碳增加 的重要 原因。 此外， 其他 温室气 体如大 
气中的 甲烷和 氧化氮 的排放 也加剧 了气候 变暖的 趋势。 全球变 暖已经 严重影 响到人 
类的 生存和 社会的 可持续 发展。 近 年来， 全球变 化和气 候变暖 问题已 提到国 际政策 
议案 上来。 1992 年 里约热 内卢的 《联 合国气 候变化 框架公 约》、 2008 年的 “ 东京共 
识” 及 2009 年 12 月哥本 哈根联 合国气 候变化 大会， 都 是国际 应对全 球变化 和气候 
变暖 所做出 的重要 举措。 目前， 气 候变暖 对昆虫 的影响 缺少系 统性的 研究， 但这是 
昆虫 生态学 和害虫 防治研 究中不 可忽视 的一个 问题， 近 年来已 引起了 广泛的 关注。 

气候变 暖对昆 虫的影 响是广 泛而深 远的， 涉及 生态、 生理 生化、 遗传等 多个层 
面。 目前气 候变暖 对昆虫 以及昆 虫对气 候变暖 的生态 适应研 究主要 包括以 下几个 
方面。 

(1)  生物间 的进化 适应现 象比较 普遍， 作 物-害 虫-天 敌存在 进化适 应现象 。进 
化适应 使多方 受益， 可提 高生物 的生存 能力， 如进化 趋势常 是寄生 物增进 寄生能 
力， 而寄主 却消极 地提高 排除寄 生物或 耐受其 为害的 能力。 关于气 候变暖 导致作 
物-害 虫-天 敌的进 化适应 研究， 大 致可分 为两个 阶段， 即在 20 世纪 90 年代 以前， 
主 要是进 化适应 研究的 前两个 层次， 即野 外观察 和实验 研究；  20 世纪 90 年代以 
后， 采用 系统发 育分析 的方法 研究它 们之间 的进化 适应， 成为 此领域 研究的 主流。 
研究 涉及种 群内部 适应、 资源 利用、 扩散演 变到边 际效应 等％' 这 些研究 均局限 
于地 方或区 域内。 

(2)  影 响昆虫 的生长 发育、 繁殖。 昆虫 是变温 动物， 它在 温暖环 境中将 加快新 
陈代谢 和繁殖 速度。 科 学研究 指出， 气候变 暖可能 引起昆 虫种群 迈向数 量巅峰 。一 
项 新研究 表明：  5000 多万 年前， 气候突 然变暖 期间， 昆 虫蜂拥 而至， 进犯 了北美 
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洲北部 的一些 地区。 据 估计， 在 现阶段 的气候 变暖过 程中， 昆 虫蜂拥 而至的 现象也 
可能会 重复发 生[4]。 

(3)  影响 昆虫的 越冬及 分布。 气候 变暖， 北方 增温幅 度比南 方大， 南北 温差减 
少， 昆虫 不仅能 在常年 安全越 冬的地 区安全 越冬， 而且 能在常 年不能 安全越 冬的地 
区安全 越冬， 其越 冬区域 扩大， 即昆虫 的越冬 北界有 北移的 趋势。 与此 同时， 大气 
中 二氧化 碳浓度 升高， 植物生 长速度 加快， 植物 中含碳 量将升 高而含 氮量将 降低， 
昆 虫为满 足自身 对蛋白 质数量 的生理 需求， 将会 增加取 食量。 研究 表明， 气 候变暖 
后， 害虫 起始发 育时间 提前， 发 育速度 加快， 发 育历期 缩短， 繁殖力 增强， 其为害 
时 间可能 延长， 为害 程度将 呈加重 趋势。 例如， 1986 〜 1987 年 冬季， 在我 国稻飞 
虱 常年越 冬地区 （包括 广东、 广西 南部、 福建南 部）， 气温为 新中国 成立后 同期的 
最高 值或次 高值， 且暖而 少雨， 稻 飞虱越 冬区域 扩大， 越 冬北界 比常年 北移了  1 或 
2 个纬度 [5’s:l 。 稻 褐飞虱 在全年 繁殖气 候带年 可繁殖 10 〜 12 代， 在越 冬气候 带年可 
发生 7 〜 9 代， 在 迁人气 候带年 可发生 3 〜 7 代， 即在各 气候带 内均可 多繁殖 
一代 ['] 。 

(4)  气候 变暖将 导致害 虫发展 出多种 行为生 态适应 策略。 例如， 一些害 虫会增 
强其 对高温 的适应 策略， 提 高利用 资源的 能力， 发展各 种竞争 机制， 其中包 括攻击 
和 防御的 结构和 行为、 生活史 策略、 基 因型、 表现 型的改 变等， 使害 虫更能 适应气 
候变暖 对其带 来的影 响[7’8]。 

气 候变暖 条件下 害虫的 生态适 应研究 有以下 难点。 

(1)  大尺度 范围的 害虫生 态适应 研究。 由于害 虫种类 很多， 其在 不同尺 度范围 
内 对气候 变暖所 产生的 生态适 应差异 很大， 需要 不同的 技术以 及不同 国家的 昆虫生 
态学 家协作 研究。 

(2)  害虫对 气候变 暖的短 期生态 适应与 长期的 生态适 应差异 较大， 目前 对害虫 
长期生 态适应 的研究 较少， 需要长 时间跨 度的资 料积累 甚至几 代昆虫 生态学 家的持 
续 研究。 

(3)  气候 变暖对 生态环 境的影 响是一 个复杂 体系， 如 导致降 雨规律 改变， 食物 
与 柄息地 变化， 捕 食者、 竞 争者、 寄 生物、 疾病的 平衡被 打破。 这些 复杂体 系是害 
虫生 态适应 研究的 难点。 

(4)  近 年来， 随着 计算机 技术及 3S 技术的 发展， 多学科 结合在 昆虫生 态学研 
究方 面取得 了较大 进展。 但 是如何 综合这 些技术 建立一 个昆虫 对气候 变暖的 生态适 
应 模型将 是一个 研究的 重点。 
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由 Wo 访 ac/w_a 诱 导产生 的昆虫 “ 后天” 孤 雌生殖 


Parthenogenesis  in  Insects  Induced  by 
the  Endosymbionts  Wolbachia 


绝大多 数种类 的昆虫 在卵子 发育成 新个体 之前需 先与雄 虫的精 子结合 （受 精）， 
即 营两性 生殖。 然而， 也 有少数 昆虫其 卵子不 需受精 就能发 育成新 个体， 即 营“孤 
雌生 殖”。 昆虫的 孤雌生 殖有多 种起源 方式， 其 中有些 受染色 体和基 因控制 ，是 
“先天 的”； 另有 一些， 则是 在感染 了某些 共生微 生物或 者受到 其他一 些因子 影响后 
产生的 ，是 “后天 的”。 

沃尔 巴克体 (Wolbachia) 是一 类细胞 内共生 细菌， 分布 于很多 节肢动 物及一 
些线 虫中。 在昆 虫中， Wo^acWa 可诱 导产生 多种生 殖异常 现象， 其中包 括孤雌 
生殖。 目前所 发现的 因感染 而 孤雌生 殖的昆 虫大多 属于膜 翅目， 其中 
包括赤 眼蜂、 金小 蜂等农 林害虫 天敌寄 生蜂。 此类昆 虫的一 个典型 特征是 都采用 
一 种叫作 “ 单倍二 倍体”  ( haplodiploid) 的性 别决定 机制： 当未感 染可引 起孤雌 
生殖的 Wolbachia  (简称 PI  lFoZ6(ic/iia) 时， 受 精卵发 育为二 倍体雌 性后代 ，未 
受 精卵发 育为单 倍体雄 性后代 （产雄 孤雌生 殖）； 而感染 PI  Wolbachia 后， 卵子 
不 需受精 即能发 育为二 倍体雌 性后代 （产雌 孤雌生 殖）。 换 言之， 目前所 发现的 
由 引 起的孤 雌生殖 昆虫， 原先 都是营 两性生 殖的， 且属产 雄孤雌 
生殖。 

由于 W"oZ6c(c/iia 在昆 虫中分 布广， 与寄 主生殖 的关系 密切， 深人 研究可 为揭示 
昆虫 生殖的 机制提 供大量 信息， 也可为 人们探 寻害虫 防治、 益 虫利用 的新途 径提供 
一些 思路。 近十多 年来， 此领 域已引 起众多 科学家 的广泛 兴趣。 迄今， 在 M  Wol¬ 
bachia  与昆 虫生殖 的关系 上已获 得许多 认识， 如下 几种。 

(1)  PI 识 oZ6ac/iia 在不 同昆虫 之间的 传递： 已知 M 识 o«>ac/iia 不 仅能在 同种昆 

虫的 不同个 体之间 传递， 还能在 不同种 昆虫之 间传递 m， 由此 一些原 先两性 生殖的 
昆 虫因被 PI  感染 而变为 孤雌生 殖者。 这种 传递现 象仅在 少数几 种赤眼 

蜂中 观察过 （图 1)。 

(2)  孤雌 生殖昆 虫的两 性生殖 表现： 研究 发现， 一 些感染 PI  而孤 

雌生 殖的赤 眼蜂， 仍 具有较 强的两 性生殖 能力。 但是， 膜翅目 中一些 其他的 孤雌生 
殖 者却不 如此， 其部 分两性 生殖特 征已明 显退化 [2’3]， 若除去 它们体 内的: PI  Wol¬ 
bachia,  雌蜂 往往不 能正常 交配和 受精， 同时产 雄孤雌 生殖的 能力也 下降。 这些认 
识有助 于探明 昆虫生 殖方式 的进化 机制。 
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A  (  PI-W+ ) 
(1)  (2) 


⑶ 


B  (  PI-W+ ) 

(PI-W+) 


图 1  PI  Wolbachia 在不同 种赤眼 蜂之间 的传递 
(根据  Allen  Knutson,  the  Tricho gramma  Ma ⑽ aZ  修改） 

(1) 感染有 I>I  PFdhc/iia 的 赤眼蜂 A  (PI-W+) 和未 感染的 赤眼蜂 B  (PI-W-) 产卵于 同一粒 寄主卵 
中； （2)、 （3) 两种寄 生蜂在 寄主内 发育， 期间 PI  IFdhc/iia 从 寄生蜂 A 传递至 寄生蜂 B;  (4) 赤眼蜂 
羽化， 产生 感染有 PI  IFoMac/iia 的 赤眼蜂 B  (PI-W+) 


(3)  引起昆 虫孤雌 生殖的 细胞学 机制： 在孤雌 生殖昆 虫未受 精卵的 

早期 胚胎发 育中， 因受心 —cWa 影响， 细胞 周期被 打乱， 细 胞分裂 过程不 再遵循 
常规。 其中具 体的细 胞学过 程在不 同昆虫 之间有 差异[4~， 但不论 怎样， 最 终都从 
卵 子的单 倍体核 恢复形 成二倍 体核， 以 确保后 代雌虫 的生育 能力。 人 们将这 种二倍 
体 恢复的 机制， 称作 “配子 加倍” （gamete  duplication)。 

尽管 已有上 述这些 认识， 在 M 见 oUadia 与昆虫 孤雌生 殖的关 系上仍 有不少 
谜 团等待 揭开。 

(1)  在昆 虫中， 被见 oMacWa 感 染而引 起孤雌 生殖的 概率有 多大？ 目前， 此类 
孤雌生 殖仅发 现于膜 翅目、 缨翅目 （蓟 马） 等少数 几类昆 虫中， 其他 昆虫是 否也有 
可能被 WWhdia 诱导产 生孤雌 生殖？ 那 些不采 用单倍 二倍体 这一性 别决定 机制的 
昆虫， 是否也 有可能 发生？ 

(2)  自然条 件下， PI 见0 从 acWa 在不同 昆虫间 传递的 频率有 多大， 具 体的传 
递过程 怎样， 涉 及哪些 机制？ 传 递能否 成功？ 取决于 Wolbachia 多寡、 Wolbachia 
与寄 主的核 / 胞质 背景 的亲和 程度、 Wolbachia 供受双 方寄主 的系统 发育关 系远近 
等 多方面 因素。 因此， PI 识 oZhcftia 从 一种寄 主传递 至另一 种寄主 中后， 不一定 
就能 引起后 者孤雌 生殖， 对这 种不确 定性， 还了解 不多。 

(3)  在见 0从《 以 ia 引起 昆虫孤 雌生殖 的细胞 学机制 方面， 除了上 述的配 子加倍 
机制， 是 否还有 可能采 用其他 机制？ 在另一 类节肢 动物螨 类中， 人们 已发现 其孤雌 
生殖可 能采取 了配子 加倍机 制以外 的一种 机制。 

(4)  PI  在寄 主生 殖进化 中起何 作用？ 由于与 寄主的 生殖关 系十分 

密切， 有 人认为 W"o/6ac/iia 极有可 能是加 快寄主 生殖进 化的重 要因子 M 。 

若能解 开上述 谜团， 将 在较大 程度上 深化我 们对见 生 物学、 对 寄主生 
殖 的调控 机理、 寄主生 殖进化 机制等 方面的 认识。 


由 诱 导产生 的昆虫 “ 后天” 孤 雌生殖 
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植 物诱导 抗虫性 

Induced  Plant  Resistance  to  Insects 


昆虫与 植物经 过长期 的协同 进化， 双 方相互 影响、 相互 适应， 建 立了密 切的联 
系。 在 植物与 昆虫的 相互作 用中， 植物 用不同 机制来 避免、 阻碍或 限制昆 虫的侵 
害， 或者 通过快 速再生 来忍耐 虫害， 这就 是植物 自身具 有的被 称为植 物抗虫 性的能 
力。 19 世纪 30 年代， 林 德奈曾 发现对 苹果绵 蚜有抗 性的英 国苹果 品种； 19 世纪晚 
期， 美国发 现了对 小麦黑 森瘿蚊 有抗性 的小麦 品种。 最 突出的 是在欧 洲葡萄 园内应 
用北美 具有抗 蚜性的 葡萄作 砧木， 嫁接对 葡萄根 瘤蚜敏 感的欧 洲葡萄 品种来 防治葡 
萄根瘤 蚜获得 成功。 

植 物对植 食性昆 虫的抗 性可包 括两个 方面， 即植 物的组 成抗性 （constitutive 
resistance) 和诱 导抗性 (induced  resistance)。 组成抗 性是指 植物在 遭受植 食性昆 
虫进 攻前就 已存在 的抗虫 特性； 而 诱导抗 性是指 植物在 遭受植 食性昆 虫进攻 后所表 
现出来 的一种 抗虫特 性[1’2] ， 它是由 植物或 环境因 子变化 而产生 的暂时 增强的 抗性。 
抗虫 性之所 以可以 诱导， 是 因为一 些次生 性物质 在植物 体内是 以前体 的形式 存在， 
在 遇到刺 激的情 况下， 这 种无害 的前体 在一系 列生理 生化反 应下转 变为有 害的物 
质@; 另外， 由于 损伤或 昆虫的 取食， 启 动了植 物体内 某些合 成次生 性物质 的生物 
合成 途径， 使代谢 过程发 生改变 M。 可 以说， 诱 导抗虫 性是植 物综合 防御体 系观点 
的最好 证明。 

1.  植物诱 导抗性 对昆虫 的影响 

(1)  对植食 性昆虫 行为的 影响。 植 物诱导 抗性对 昆虫的 影响， 主 要是通 过物理 
方 式干扰 害虫， 包 括干扰 昆虫对 寄主的 选择、 取食、 消化、 交 配及产 卵等。 很多研 
究 表明， 植食性 昆虫对 损伤植 物的取 食选择 性和产 卵选择 性下降 [5] 。 

(2)  对植食 性昆虫 天敌的 影响。 在 植物- 植食性 昆虫- 天敌三 级营养 关系中 ，天 
敌 也随着 植物和 植食性 昆虫进 行协同 进化， 即植物 在遭受 植食性 昆虫的 攻击后 ，能 
释放 更多更 强的挥 发性化 合物引 诱天敌 M 。 

2.  影响植 物诱导 抗虫性 的因子 

(1) 植物 因子。 植 物的种 类能对 植物的 诱导抗 虫性产 生明显 影响。 这种 影响除 
了诱 导抗虫 性的强 弱外， 还表 现为是 否产生 诱导抗 虫性。 此外， 不同 的植物 品种、 
个体以 及生育 期亦能 对植物 的诱导 抗虫性 产生影 响[7] 。 


植 物诱导 抗虫性 
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(2)  受 害部位 和受害 程度。 不同的 植物受 害部位 可能导 致植物 不同的 抗虫效 
果。 例如， 桦树叶 片受损 伤时， 能产生 诱导抗 虫性； 而当顶 芽受损 伤时， 却 对植食 
性 昆虫更 加敏感 ®。 植物诱 导抗虫 性的产 生存在 一个受 害程度 的阈值 问题， 这是受 
害程 度影响 诱导抗 虫性的 一个方 面[&3。 

(3)  土 壤营养 水平。 土 壤肥力 能对植 物的诱 导抗虫 性产生 影响， 如生长 在贫瘠 
土地 上的欧 洲桦， 不管是 植食性 昆虫取 食还是 机械损 伤都能 使植物 产生诱 导抗虫 
性， 并且施 用氮肥 能提高 这种诱 导抗虫 性的效 果®。 此外， 过量 缺乏钙 和镁， 植株 
的抗 虫性会 减弱。 

(4)  水分。 水分 不但是 树木赖 以生存 的基本 条件， 也是植 食性昆 虫进行 生理代 
谢 的必需 条件。 大 量研究 表明， 植 物的水 分状况 与水分 冷热程 度在植 物的抗 虫性方 
面都起 着重要 作用。 

(5)  温度。 温度 过高或 过低均 会使植 物丧失 抗性。 首先温 度影响 寄主正 常的生 
理 活动， 进而 可改变 害虫的 生物学 特性； 其次温 度也可 以改变 寄主对 昆虫取 食行为 
及 生长的 影响。 

(6)  光强。 降 低光强 会明显 降低抗 虫性， 这是因 为光强 可改变 茎秆的 硬度。 
Platt 于 1941 年最早 发现抗 麦茎蜂 的小麦 在罩笼 栽培或 在温室 内的抗 性比在 田间的 
小 麦弱。 

(7)  栽培 条件。 栽培条 件也与 抗虫性 有关。 栽植 过密， 通 风透气 不良， 可能会 
诱导 某些害 虫大量 发生。 此外， 还 可通过 适当的 早播或 迟播来 提高抗 虫性。 

3. 植物产 生诱导 抗虫性 的机制 

(1)  积 极防御 假说， 认 为植物 产生诱 导抗虫 性是植 物对植 食性昆 虫取食 的一种 
积极 的防御 反应， 是植 物与植 食性昆 虫协同 进化的 产物。 

(2)  营 养压力 假说， 认为 植食性 昆虫的 取食会 导致植 物营养 素含量 的下降 ，使 
植物中 碳营养 素失去 平衡、 碳含 量过度 增加， 从 而促使 植物合 成一些 不含氮 的化合 
物， 如酚 类等， 最后导 致对植 食性昆 虫不利 [1<1)。 

以 上三个 方面分 别阐释 了植物 诱导抗 虫性的 概念、 影 响因子 和产生 机制。 其实 
植物 诱导抗 虫性， 是一 个非常 复杂的 生物学 问题， 对人 类的农 林生产 和生活 环境有 
很大的 影响， 特 别是在 栽培防 治范畴 有很大 的利用 价值。 近几 十年， 随着有 害生物 
综合 治理理 念的推 广和各 项相关 技术的 发展， 植物自 身抵 抗昆虫 的研究 已成 为国际 
上 的研究 热点， 不 仅在理 论上探 讨了昆 虫与植 物协同 进化的 模式， 而 且在实 践上也 
为 协调作 物抗性 与生物 防治的 关系、 开 辟害虫 治理新 途径提 供理论 指导。 随 着高科 
技 在植物 抗虫性 领域的 应用， 抗虫转 基因植 物的品 种越来 越多， 并且 已经开 始大面 
积 种植， 进人 商业化 阶段， 获 得了很 大的经 济效益 和社会 效益。 可以 预料， 植物诱 
导抗 虫性将 是生物 学中一 个前沿 的研究 领域。 不 同植物 和植物 的不同 生长期 被诱导 
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后其抗 虫性表 现的不 一致， 以及 不同植 物被诱 导后其 基因表 达的情 况究竟 如何？ 仍 
是 需要长 期探索 研究的 难题。 
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作 物抗病 性丧失 与病原 物致病 型变异 


Resistance  Break-down  of  Crops  and  Pathotype  Variation  of  Pathogen 


在自然 界中， 几 乎所有 的植物 在其生 长发育 过程中 都要遭 受不同 类型病 原物的 
侵袭， 植物 及其病 原物就 形成了 矛盾的 双方。 一 方面， 植物不 断地抵 抗病原 物的侵 
袭； 另一 方面， 病原物 通过不 断完善 进攻方 式以达 到侵染 植物的 目的。 在长 期的斗 
争中， 植 物和病 原物双 方互相 妥协、 协同 进化， 没有彻 底的失 败者。 所以， 在自然 
界中 很难见 到不发 生任何 病害的 植物， 也 不易见 到植物 全局性 被病害 消灭的 现象。 

农作 物的一 些重要 病害， 如水稻 稻瘟病 和白叶 枯病、 麦类镑 病和白 粉病等 ，生 
产 上广泛 利用的 品种抗 病性大 多数是 由主效 基因控 制的， 这种 由主效 基因控 制抗病 
性的 病害常 常属于 “ 基因对 基因” 的 病害。 所谓 “ 基因对 基因” 病害， 即植 物中含 
有某 一抗病 基因， 病原物 中也含 有一个 与之相 对应的 “ 无毒基 因”， 两者同 时存在 
时， 植物就 表现为 抗病； 如 果缺少 这种抗 病基因 与无毒 基因的 互作， 植物就 表现为 
感病 [1]。 “ 基因对 基因” 学 说的一 个重要 推论是 无毒基 因的突 变或缺 失可避 免病原 
物被寄 主植物 识别， 从而导 致原来 抗病的 作物品 种变成 感病， 即出现 所谓的 抗病性 
“丧 失”。 实 际上， 品种 抗病性 “ 丧失” 事 件在农 业生产 中频繁 发生。 抗病 性“丧 
失” 并 不是因 为寄主 作物品 种发生 了某种 改变， 而是由 于病原 物群体 中出现 了可以 
克 服该品 种抗病 性的毒 性小种 [21 。 作物育 种家通 过不断 地导人 不同抗 病基因 培育出 
了 许多新 的抗病 品种， 广大 农户大 面积地 应用这 些针对 性不同 的抗性 品种导 致了对 
病 原物群 体中不 同小种 的定向 选择。 

植物 通过抗 病基因 与无毒 基因的 互作而 启动有 效的主 动防卫 机制， 这就 使病原 
物 群体的 表型自 动地从 毒性转 变为无 毒性。 但是， 许 多无毒 基因通 过突变 或者缺 
失， 帮 助病原 物重新 建立新 的毒性 群体， 只要这 些无毒 基因的 突变或 缺失对 病原物 
的 寄生适 合度不 导致明 显的负 面影响 :1。 就病原 物群体 而言， 其无毒 基因的 类型和 
多 少以及 不同无 毒基因 在群体 中所占 的比例 决定了 田间病 害的流 行趋势 和程度 ，而 
这种无 毒基因 的组成 又是由 品种所 含有抗 病基因 及其种 植面积 的大小 选择决 定的。 
一个 抗病的 作物品 种被普 遍接受 和广泛 种植的 同时， 对 应无毒 基因发 生了改 变或缺 
失 的毒性 小种尽 管原先 一直以 低频率 存在， 由 于能克 服该品 种的抗 病性， 迅 速繁殖 
和 积累， 很 快成为 病原物 群体中 的优势 小种。 例如， 在某一 地区， 一 种病原 物的群 
体 中含有 A、 B、 C、 D  4 种无 毒基 因型， 含有这 4 种无 毒基因 的菌株 分别占 群体总 
量的 95%、 3%、 1.5% 和 0.5%， 那么， 含 A 无毒 基因 的菌株 即优势 小种， 而该 
地区大 面积种 植的作 物品种 恰恰是 含有对 应于无 毒基因 A 的抗 病基因 A， 那么初 
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始田 间的病 害发生 程度就 很轻。 但是， 由 于含有 B、 C、 D 无 毒基因 的菌株 对于该 
品 种是致 病的， 可在该 品种上 扩展、 繁殖。 这样， 如果连 续种植 同一抗 病品种 ，就 
会对 病原物 群体形 成定向 选择， 含 A 无毒 基因的 菌株比 例很快 降低， 而含有 B、 
C、 D 无毒 基因的 菌株比 例迅速 增加， 最终 成为新 的优势 小种， 从而 导致该 品种的 
抗病 性“丧 失”。 一般 来讲， 如果发 病条件 合适、 病菌 含有某 一无毒 基因， 含有 1 
个对应 抗病基 因的品 种大面 积种植 2~3 年后就 会出现 抗病性 丧失。 

从分子 遗传学 角度来 分析， 病 原物小 种或致 病型是 由其所 含无毒 基因的 组合决 
定的。 如果每 一个抗 病基因 对应一 个无毒 基因， 那么理 论上， 一种病 原物的 小种或 
致 病型数 量就是 对应抗 病基因 数的全 组合。 以 稻瘟病 为例， 现已 鉴定了  70 余个不 
同的抗 瘟主效 基因， 简 单地按 70 个 计算， 对应的 稻瘟菌 小种数 量应为 70 的全组 
合， 数 目十分 庞大。 实际上 小种或 致病型 数目可 能要少 一些， 因为无 毒基因 也有可 
能 存在等 位性， 一个菌 株只能 含有一 种无毒 基因的 复等位 基因。 如前 所述， 田间稻 
瘟菌 的小种 组成及 其比例 首先是 由品种 抗病基 因的类 型及其 种植面 积的比 例决定 
的； 其次， 病 菌群体 小种的 改变还 取决于 其无毒 基因的 性质， 有些无 毒基因 对于病 
菌的 寄生适 合度是 十分重 要的， 不容 易丧失 或发生 变异； 此外， 不同 稻区的 气候条 
件 也会影 响病菌 群体小 种组成 改变的 速度。 

为了 避免作 物品种 抗病性 丧失， 一方 面需要 育种专 家有针 对性地 培育持 久的抗 
病 品种； 另一方 面需要 在农业 生产上 进行抗 病基因 的合理 布局。 两个 方面的 工作均 
需 要有关 某一地 区病菌 群体的 小种组 成及其 比例的 信息。 遗憾 的是， 对于所 有“基 
因对 基因” 病害， 目前已 经克隆 的无毒 基因均 很少， 尚 未能建 立小种 的分子 检测技 
术。 尽管 如此， 主要 小种的 组成及 其比例 还是可 以通过 利用抗 病近等 基因系 来进行 
初步的 测定。 然而， 非 常遗憾 的是， 我国对 于所有 “ 基因对 基因” 病害， 都 没有建 
立完善 的抗病 近等基 因系。 因此， 对主 要病害 如水稻 稻瘟病 和白叶 枯病、 麦 类锈病 
和 白粉病 的小种 监测尚 未上升 到基于 无毒基 因型的 水平， 在农 业生产 中的指 导作用 
非常 有限。 此外， 我国对 主要作 物品种 的抗病 基因型 基本不 清楚， 也 严重地 影响了 
抗 病基因 的 布局。 

尽管我 国针对 “ 基因对 基因” 病害进 行抗病 基因布 局的条 件尚未 成熟， 但是已 
具 备了开 展小麦 和水稻 抗病品 种动态 布局的 条件。 一 方面， 我 国具有 数以千 计的小 
麦 和水稻 品种， 其中不 乏抗病 品种， 为 选用抗 病品种 提供了 可能； 另一 方面， 经过 
长 期监测 积累， 已确定 了一些 重要病 原菌的 侵染来 源和小 种组成 的区域 性差异 。通 
过连 续多点 的田间 品种抗 病性和 病原物 致病型 监测， 可实 现合理 的动态 布局。 这种 
依赖 田间抗 病性测 定的品 种动态 布局技 术虽然 需要专 业技术 人员来 完成， 并 显得有 
些 繁琐， 但在 生产上 确实可 以有效 控制病 害的大 发生， 并可以 大量地 减少农 药的使 
用和 节省劳 动力， 值得 推广。 

尽管 有关植 物与病 原物相 互作用 的分子 基础研 究取得 了很大 进展， 但品 种抗病 


作 物抗病 性丧失 与病原 物致病 型变异 


•  163  • 


性丧 失治理 仍然是 一个任 重道远 的科学 难题。 要克 服品种 抗病性 丧失， 需要 建立培 
育持 久抗病 或无小 种特异 性作物 的有效 途径。 已 有研究 表明许 多无毒 基因的 存在对 
于 病原物 是有意 义的， 对应 此类无 毒基因 的抗病 基因所 决定的 品种抗 病性可 能相对 
持久 M。 还有 的研究 指出， 聚合多 个抗病 基因的 品种抗 病性是 相对持 久的， 因为同 
时缺失 许多无 毒基因 对病原 物是极 其有害 的_。 但是， 也有研 究表明 田间存 在大量 
缺失某 些无毒 基因的 菌株。 因此， 需 要进一 步研究 确定： 哪些 无毒基 因对病 原物是 
重 要的？ 哪些 是不必 要的？ 哪些 变异非 常快？ 哪些是 非常保 守的？ 还 有研究 指出， 
利用 非寄主 抗病机 制可能 培育持 久抗病 作物的 重要途 径之一 W ， 因为 非寄主 抗病机 
制在长 期的进 化过程 一直很 稳定。 但是我 们对非 寄主抗 病的分 子机制 了解还 很不深 
人， 即使 将一个 或几个 非寄主 抗病性 必需的 基因导 人于一 种新的 植物， 是否 能赋予 
其抗病 性尚不 明确。 此外， 还有研 究提议 聚合寄 主的非 小种特 异的数 量性状 基因座 
(QTL)[7], 但目 前鉴定 的有效 QTL 还 不多， 其效 果还需 要精细 研究来 确定， 因为 
QTL 常受环 境和寄 主生长 发育的 影响。 

抗病基 因布局 可能是 治理抗 病性丧 失的可 行途径 之一。 但是， 我 们面临 的问题 
是商 用作物 品种的 抗病型 不清， 尚 未建立 针对各 无毒基 因及其 变异的 快速分 子检测 
技术。 解 决这些 技术问 题还需 要相当 长一段 时间， 但对 于控制 病害流 行确实 是十分 
重 要的。 
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植物 病害生 物防治 


Biological  Control  of  Plant  Disease 


植物 病害是 农作物 产量和 品质提 高的重 要限制 因素， 常年 给我国 乃至世 界农业 
生产造 成巨大 的经济 损失。 植物病 害不仅 可以造 成粮食 短缺， 同 时也可 以因农 产品中 
含有 病原物 产生的 毒素而 引起食 品安全 问题。 在作 物病害 控制策 略中， 科学地 利用抗 
病品 种占有 重要的 地位。 但 在多数 病害系 统中， 尚 未发现 有显著 抗病的 品种。 现阶段 
上述作 物的重 大病害 的控制 还多依 赖化学 农药。 但是， 化学农 药存在 一些明 显的缺 
陷， 如污染 空气、 水和 土壤、 杀 死和抑 制非靶 标生物 及诱发 病原物 产生抗 药性等 ，长 
期使 用化学 农药防 治不符 合我国 现代农 业持续 发展的 要求。 稻麦 棉油等 作物是 我国的 
主要农 作物， 种植面 积大， 占 我国耕 地面积 的绝大 多数， 大量使 用农药 也不符 合我国 
“低碳 农业” 的发展 方向； 另外， 随 着我国 国民的 生活水 平不断 提高， 政 府和消 费者更 
加 关注农 产品的 质量， 农产 品中农 药残留 问题一 直是困 扰食品 安全的 重点。 因此， 寻找 
和 发展安 全的、 可持 续性作 物病害 防控措 施替代 或降低 化学农 药防治 十分必 要的。 

在植物 病害系 统中， 寄主 植物、 病 原物和 环境三 个方面 共同决 定植物 病害的 发生和 
流行， 这 也是植 物病理 学上的 “ 三角关 系”。 在 特定的 病害系 统中， 环境 因子对 病害的 
发生和 流行具 有重要 作用。 创 造对植 物生长 有利， 而 对病原 物生长 不利的 环境将 降低病 
害的 发生和 流行。 植物 病害生 物防治 即利用 已存在 于环境 中的有 益微生 物促进 作物生 
长、 提 高作物 的抗病 性能和 （或） 利用有 益生物 拮抗、 破坏 病原物 自身， 从而控 制病害 
的 措施。 植物病 害生物 防治因 为具有 对环境 友好、 对人 畜安全 和能够 生产无 化学农 药污染 
的农 产品等 特点备 受广大 民众的 青睐， 也代表 着国内 外作物 病害防 控研究 的重要 方向。 

有 益微生 物控制 植物病 害的生 防机理 概括起 来主要 包括以 下两个 方面。 

1. 有 益微生 物可以 直接促 进植物 生长和 诱导植 物抗病 

在 自然环 境中， 植物 表面或 体内会 生长有 很多微 生物， 在 根表面 及其附 近土壤 
中生长 的微生 物称为 根际微 生物， 在叶面 上生长 的称为 叶围微 生物， 在植物 内部生 
长 的微生 物则称 为植物 内生菌 (endophyte), 包 括内生 真菌和 内生细 菌等。 多数植 
物 体表或 体内的 微生物 对植物 可能没 有显著 影响， 但是 也有一 些称之 为植物 根际促 
生细菌 ( plant  growth-promoting  rhizobacteria ， PGPR  ) , 可 以促进 植物的 生长， 
这些有 益微生 物可用 于植物 病害生 物防治 [1] 。 PGPR 的促生 机理主 要包括 4 个方 
面： ① PGPR 可以 分泌一 些激素 类物质 刺激植 物生长 （图 1); ② PGPR 在 根际生 
长可 能会起 到生物 肥料的 作用； ③ PGPR 可以通 过分泌 一些酶 类增强 植物抗 非生物 
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逆境 （干 旱和高 盐等） 的能力 [2]; ④ PGPR 对植 物根部 病害具 有治疗 作用， 其防病 
机制 包括分 泌抗生 物质、 诱 导植物 产生系 统性抗 病功能 以及与 病原物 争夺生 态位点 
等 （图 2),  PGPR 甚至可 以诱导 植物抵 抗病毒 的侵染 [3]。 


图 1 根际促 生细菌 (PGPR) 促进 萝卜的 生长， 示发达 的根部 （17 天 )IU 
A. 种子 经过能 够合成 植物生 长素的 生防菌 ■PseMf/omfmcts  corrugate 菌株 SPB22184 处理； B. 对照 


图 2 根际促 生细菌 （PGPR) 生 防机理 
A. 抗生 作用， 在 根际生 长后分 泌抗生 物质抑 制病菌 生长； B. 诱导 系统抗 病性能 
(ISR), 这种 抗病机 制与人 类和动 物中先 天性免 疫机制 类似； C. 营 养和生 态位点 
的 竞争， PGPR 可以快 速清除 植物根 表的分 泌物， 并占领 根部生 态位点 
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内 生菌是 在植物 体内共 生的微 生物， 通常指 细菌或 真菌， 它们至 少有一 段时间 
生活 于植物 体内， 但是 对植物 不造成 明显的 危害。 著名 的内生 菌有根 瘤菌和 菌根真 
菌 （mycorrhizal  fungus) 。 根 瘤菌在 豆科植 物的根 部结瘤 固氮； 有 95% 以上 科属的 
植物 都有菌 根菌， 它们与 植物的 根进行 共生， 形成 被称为 “ 菌根” 的特 殊结构 ，菌 
根菌 不仅可 以促进 植物利 用难吸 收的营 养物质 （如 磷）， 而且 还可以 促进植 物提高 
抗逆境 的能力 [4]。 除上 述两类 内生菌 之外， 在植物 体内， 还存在 很多微 生物， 它们 
可以 分离培 养或难 以分离 培养。 有 些内生 菌对植 物生长 和抗逆 有促进 作用， 如一些 
牧草 （如 spp •和 Lolium  spp. ) 的内 生真菌 可以促 进宿主 提高耐 干旱能 
力， 同时也 可以分 泌一些 生物碱 等有毒 物质抵 抗昆虫 取食， 对食 草动物 （牛 和马 
等） 也 有毒害 作用。 

在植物 与病毒 互作系 统中， 常 出现交 叉保护 （cross  protection) 现象。 交叉保 
护指 在植株 上接种 病毒的 弱毒株 系后， 该 植株对 强毒株 系表现 出强烈 的抗病 特性， 
从表面 上看， 这种 特性类 似于哺 乳动物 的免疫 反应。 但 植物出 现交叉 反应现 象的机 
理很 复杂， 可能涉 及两个 方面， 即弱毒 株系接 种到寄 主后诱 发寄主 产生抗 病毒反 
应； 另外， 弱 毒力株 系的存 在可能 也会影 响到强 毒力株 系的复 制和增 殖等。 许多真 
菌和 细菌， 也可以 诱导植 物的抗 病性， 来 自病原 物自身 的物质 （如几 丁质和 一些蛋 
白质） 甚至也 可以诱 发寄主 植物产 生抗病 反应。 

2. 有益 微生物 直接寄 生或抑 制植物 病原物 

有益 微生物 对病原 物的破 坏作用 主要包 括寄生 作用、 拮抗 作用和 竞争作 用三个 
方面。 

病原 物寄生 植物， 其 自身也 有可能 被其他 微生物 寄生。 病 原真菌 被其他 微生物 
寄 生的现 象称为 重寄生 （hyper-parasitism)， 若 一种真 菌寄生 另外一 种或一 些病原 
真菌， 则称为 菌寄生 （myco-parasitism)。 一旦病 原真菌 被重寄 生真菌 所寄生 ，病 
原 菌的生 长和致 病作用 将受到 显著的 影响， 最终影 响植物 病害的 发生。 重寄 生现象 
在自 然界是 普遍存 在的， 木 霉是最 著名的 重寄生 真菌， 它们 一旦与 病原真 菌接触 
后， 将 进人病 原真菌 的菌丝 体内， 并 在其中 生长， 破坏 病原菌 的菌丝 （图 3A)。 重 
寄生 真菌也 可以在 病原真 菌休眠 阶段寄 生其休 眠体， 如 盾壳霉 可以寄 生油菜 菌核病 
原菌 一 核盘 菌在土 壤中的 休眠体 （菌 核）， 并在其 上繁殖 （图 3B)。 寄生 真菌的 
病毒 称为真 菌病毒 （mycovims)， 它们常 常可以 迅速引 起植物 病原真 菌和真 菌病害 
的 衰退。 线虫也 是一类 重要的 植物病 原物， 引 起严重 的作物 病害。 有 一类真 菌称为 
线虫捕 食真菌 (trap-fungus), 它们 在线虫 活动的 环境形 成环状 结构， 一旦 线虫进 
人 环内， 真菌 立即分 泌有毒 物质麻 醉和毒 杀之， 然后 在线虫 上生长 和繁殖 （图 4)。 
即使是 很小的 细菌， 也有 可能被 噬菌体 （phage) 感染， 该现 象可用 于细菌 病害的 
控制 [5] 。 
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图 3 有 益真菌 寄生病 原真菌 

A. 木霉 i  Trichoderma) 寄 生疫霉 ( Pythium) 的 菌丝， 示木霉 菌丝在 疫霉菌 丝内部 的生长 （图片 来源： 
http :  //  w w w  .  bacamp .  com/ productos/ catalog/ images/ trichoderma-pytium .  jpg)  ；  B. 盾壳霉 ( Coniothyri- 
um  minitans) 寄生 核盘菌 ( Sclerotinia  sclerotiorum) 的菌核 （休眠 体）， 示盾壳 霉在菌 核上形 成分生 抱子器 


图 4 线 虫捕食 真菌捕 获线虫 

箭 头示真 菌用于 捕食线 虫的环 状结构 

图片 来源： http :  / / macl22.  icu.  ac.  jp/ gen-ed/ fungi-gifs/ a09  %  20nematode-trap-fungi.  JPG 


拮 抗作用 是指有 益微生 物通过 次生代 谢产物 （抗生 物质） 和酶类 等抑制 病原物 
的 生长和 致病。 Alexander  Fleming 于 1929 年 发现青 霉菌可 以产生 一 '种 称之 为青霉 
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素的 拮抗金 黄色葡 萄球菌 的抗生 物质， 因此于 1945 年获 得诺贝 尔生理 学或医 学奖。 
青 霉素的 发现不 仅在医 学上有 重要的 意义， 而且 对植物 病害安 全控制 也有深 远的影 
响。 研 究发现 真菌、 细菌 和放线 菌等均 可以合 成和产 生抗生 物质， 有 些抗生 物质可 
以拮抗 细菌， 而另外 一些则 可以拮 抗真菌 （图 5)。 除了抗 生物质 之外， 有 益微生 
物也 分泌一 些降解 植物病 原物细 胞壁的 酶类， 这 些酶类 一旦与 病原物 接触， 将破坏 
病 菌细胞 壁的完 整性， 导 致细胞 死亡。 例如， 病 原真菌 的细胞 壁主要 成分为 几丁质 
和葡 聚糖， 如 果有一 种有益 微生物 （细 菌或 真菌） 可以 分泌几 丁质酶 和葡聚 糖酶， 
那么 它就有 可能抑 制病原 真菌的 生长和 致病。 利 用拮抗 作用控 制植物 病害可 以分为 
两种 情况： 一种是 直接利 用有益 微生物 控病， 如 果有益 微生物 来自植 物的根 际或叶 
围等， 那 么施用 到田间 它们将 会在植 物根际 或叶围 等地方 生长并 合成抗 生物质 ，以 
致 抑制病 原菌的 生长和 致病； 另外一 种情况 是利用 有益微 生物产 生的拮 抗物质 ，如 
果有 益微生 物不是 来自植 物根际 或叶围 等地， 甚至来 自完全 不同的 生境， 如 来自海 
洋， 那么 要直接 利用这 些微生 物控制 植物病 害较为 困难， 因为 这些微 生物可 能在植 
物根 际或叶 围等环 境中不 能成功 定殖， 更谈 不上合 成抗生 物质， 但这 类有益 微生物 
仍然具 有重要 的实践 价值， 它们 所分泌 的抗生 物质可 以视为 生物源 农药， 通 过为这 
些微 生物创 造一种 适宜合 成抗生 物质的 环境， 使 之生产 生物源 农药。 


ABC 

图 5 有益 微生物 （拮 抗菌） 抑制 植物病 原真菌 的生长 


A. 病 原真菌 （核 盘菌， SS) 在缺乏 拮抗菌 时长满 整个培 养皿； B. 病原 真菌在 拮抗菌 （白 色箭头 所指） 存 
在时， 生长受 到显著 抑制， 不 能长满 整个培 养皿， 病原 真菌与 拮抗菌 之间形 成透明 的拮抗 区域； C. 自拮 
抗 菌发酵 液中提 取的抗 生物质 同样对 病原真 菌有显 著抑制 作用， 抗 生物质 点滴于 无菌圆 形滤纸 片中， 随后 
在 培养基 中向四 周均匀 扩散， 形成近 圆形的 抑菌圈 

对于 任何一 种生物 而言， 营 养和空 间缺一 不可， 有 益微生 物可以 通过竞 争营养 
和空 间的方 式抑制 植物病 原菌的 生长和 致病， 达 到控制 病害的 目的。 经过长 期的协 
调 进化， 病原物 与寄主 之间存 在默契 的识别 机制， 在 没有寄 主的情 况下， 病 原物常 
常处 于休眠 状态； 当感 知到寄 主的存 在后， 病菌立 即打破 休眠， 迅速 萌发和 生长并 
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侵染 寄主。 在 多数情 况下， 病原 物多通 过植物 体表的 气孔、 皮 孔和蜜 腺及根 的分泌 
物和 （或） 渗漏 物或伤 口分泌 物感知 寄主的 存在， 利用 这些营 养物质 进行侵 人寄主 
前的 生长， 并通 过植物 体表的 气孔、 皮孔 和蜜腺 及根伤 口侵染 寄主。 利用有 益微生 
物竞 争营养 物质和 （或） 占 领侵染 位点， 可以达 到病害 控制的 目的。 在一些 病害系 
统中， 病 原物对 寄主的 分泌物 具有专 一性， 即并 非所有 植物的 分泌物 均可刺 激其打 
破 休眠。 例如， 根癌 农杆菌 广泛存 在于土 壤中， 当 其寄主 蔷薇科 植物根 部受伤 
后， 渗出 的汁液 （伤 流） 含有某 种酚类 物质， 刺激根 癌农杆 菌的生 长并启 动致病 
基因的 表达， 之后将 其中的 T-DNA 整合 到寄主 的染色 体中， 诱导 寄主出 现根癌 
症状 +;1。 根癌农 杆菌不 能够侵 染伤流 中不含 特定酚 类物质 的寄主 （如水 稻和小 
麦 等）。 利 用有益 微生物 在植物 根际竞 争这些 分泌物 和根部 伤口， 可抑制 病原物 
的 萌发、 生 长和侵 染等。 另外， 有益微 生物与 病原物 之间也 可能会 竞争植 物之外 
的 物质。 一 些根际 微生物 （如 荧光 假单胞 杆菌） 可以 分泌嗜 铁素螯 合植物 根际的 
铁 离子， 病原物 因不能 获得足 够的铁 元素而 生长受 阻并丧 失致病 能力。 一般而 
言， 与病原 物具有 相近生 活习性 或生活 于根际 或叶围 的有益 微生物 在竞争 上具有 
较大的 优势。 

不 同的生 防菌具 有不同 的生防 机制， 但是在 多数情 况下， 生防菌 可能存 在多种 
防病 机制。 木霉 是著名 的生防 真菌， 对 多种病 原真菌 都具有 重寄生 作用， 可 以寄生 
病菌 的菌丝 及其休 眠体， 同时研 究也发 现木霉 还具有 拮抗、 促 生和诱 导植物 抗病等 
特性 OT。 荧光假 单胞杆 菌和枯 草芽孢 杆菌等 是重要 的生防 细菌， 它们 在植物 根际可 
以产 生拮抗 物质， 可 以诱导 植物抗 病性， 也能与 病原物 竞争营 养和空 间等。 研究生 
防菌 的生防 机制， 对充 分发挥 其防病 效果是 至关重 要的。 

针对某 特定病 害获得 具有优 良特性 的生防 菌非常 重要。 在性状 方面， 既 要考虑 
到 生防菌 的防病 能力， 又要考 虑到其 是否适 宜高效 规模化 生产， 同时 还要考 虑到生 
防 菌对人 畜的安 全性等 问题。 在 生防菌 的应用 方面， 大体上 有两种 途径： 第 一种途 
径是向 环境中 释放生 防菌， 生防菌 的使用 剂量、 释放时 间及释 放方式 等对能 否成功 
控制 植物病 害具有 决定性 作用。 在防 治某特 定的病 害时， 不同 的生防 菌在上 述方面 
存在 差异； 另外一 种途径 是采用 多种措 施促使 环境中 已存在 的生防 菌发挥 生防效 
能， 主要 是通过 改良土 壤中有 机质含 量来促 进其中 的有益 微生物 生长。 还有 一种措 
施是 在土壤 中添加 甲壳素 之类的 物质， 促进 土壤中 微生物 的几丁 质酶的 活性， 从而 
抑 制病原 真菌的 生长、 甚至 杀死病 原菌。 当然， 植物地 上部分 或果实 等病害 的生物 
防治 与土传 病害的 生物防 治不尽 相同。 

尽管国 内外学 者长期 致力于 植物病 害生防 研究， 并取 得了瞩 目的研 究成果 。但 
是现 阶段所 获得的 研究成 果并没 有促使 生物防 治在重 大作物 病害控 制上占 主导地 
位。 有关 植物病 害生物 防治研 究和实 践仍然 是世界 性科学 难题， 在 生防菌 筛选模 
式、 生 防菌与 病原物 的互作 研究和 实践等 领域需 要有新 的理论 创新和 突破。 


•  170  • 


植  保 


1.  生防 菌的作 用机制 及生防 菌的筛 选模式 

现有 的生防 菌筛选 模式主 要是依 赖现有 的生防 机制而 建立起 来的， 并通 过这些 
模 式分离 获得了 有生防 潜能的 有益微 生物。 但是自 20 世纪 20 年 代提出 “植 物病害 
生物 防治” 概念 至今， 国内 外所报 道的具 有生防 潜能的 微生物 种类和 数量并 不多， 
而已经 商品化 的植物 病害生 防菌种 类则更 加有限 M。 除 现有的 生防机 制外， 有益微 
生 物与病 原菌或 植物是 否还存 在新型 的互作 模式？ 这种 新型模 式能否 用于界 定“有 
益微生 物”， 并 依据此 模式挖 掘更多 更加有 效的生 防菌？ 

2.  生防 菌的科 学和实 践价值 

生防菌 不是病 原菌， 有些生 防菌却 能够诱 导植物 产生抗 病能力 m。 这种 由生防 
菌诱导 产生的 抗病信 号途径 与植物 病原物 诱导产 生的抗 病信号 途径是 否存在 相似之 
处？ 如果 不同， 那 么它们 又是如 何激发 植物产 生抗病 能力？ 这 种激发 机制能 否为作 
物抗病 育种研 究提供 线索？ 

内 生菌与 植物的 相互作 用是复 杂的， 内生菌 为何不 会成为 植物病 原菌？ 内生菌 
似乎 距离植 物病原 真菌只 有一步 之遥， 它 们与寄 主植物 互作过 程中有 很多特 性与活 
体 营养型 病原物 类似。 植物 体内同 时存在 多种内 生菌， 但内生 菌之间 怎样协 调也并 
不 明确。 非常 有意思 的是源 于内生 真菌的 植物抗 高温能 力可能 与内生 真菌自 身没有 
直接的 关系， 而是 由内生 真菌携 带的真 菌病毒 （mycovirus) 决定的 [1('] 。 

有很多 有益微 生物也 许在直 接应用 方面不 占 优势， 但是其 合成的 抗生物 质却具 
有潜在 的实践 价值。 这 些抗生 物质可 以作为 生物源 农药， 也可 以作为 分子骨 架用于 
功 能团的 修饰以 获得更 高活性 的抗生 物质。 这些 有益微 生物中 与抗生 物质合 成相关 
的基 因也可 以用于 抗生素 产生菌 的遗传 改良。 另外， 如 一些重 寄生真 菌具有 细胞壁 
降 解酶类 基因， 将这 些基因 转人到 植物中 可以获 得抗病 植物， 生防菌 中应该 还存在 
很多有 待进一 步挖掘 的功能 基因。 

3.  病 原菌能 否成为 生防菌 

也许 最具生 防潜力 的生防 菌就是 病原菌 自身。 病原 菌作为 生防菌 的优点 在于它 
与野 生型病 原菌具 有相同 的营养 和生态 需求， 可 以与野 生型病 原菌竞 争营养 和生态 
位点， 同时也 可以激 发植物 的抗病 反应。 但是病 原菌要 成为生 防菌首 要条件 是丧失 
对植 物的致 病力， 并且 不会有 恢复致 病力的 风险。 只有 对病原 菌的致 病机理 做深人 
研究， 才 有可能 创造生 防型病 原菌。 

随着 现代生 物技术 的快速 发展， 经典生 物防治 理论和 实践也 将不断 完善， 并在 
植物 病害控 制中发 挥主导 作用。 
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作物多 样性调 控病害 的机理 

Mechanism  of  Crop  Diversity  for  Disease  Control 


在过去 100 年 间农田 种植的 农作物 品种数 量急剧 减少。 美国 玉米、 番茄 等作物 
种 植的品 种减少 85%， 韩国 14 种作 物的品 种减少 74%  [1] ， 我 国水稻 品种从 46  000 
余个 减少到 1000 余个， 玉米 品种从 13  000 个 减少到 150 余个 [2]。 品 种单一 化不仅 
造成 大量种 质遗传 资源的 丧失， 而 且加大 了病原 菌的定 向选择 压力， 加速寄 生适合 
度强 的病菌 类型迅 速上升 为优势 组群， 品 种抗性 “丧 失”， 作物 抗逆性 降低， 主要 
病害 流行周 期越来 越短， 次要 病害纷 纷上升 为主要 病害。 品种 单一化 导致的 作物病 
害 暴发成 灾的事 例历历 可数， 成为 现代农 业生产 中的潜 在危机 M 。 

早在 1872 年， 达尔文 就观察 到小麦 品种混 种比种 植单一 品种产 量高， 病害 
轻[4]。 20 世纪 80 年代 以来， 德国、 丹麦、 波兰采 用大麦 品种混 合种植 的方法 ，成 
功 地大面 积控制 了 大麦白 粉病 的流行 。美 国长期 进行了 小麦 品 种混合 种植控 制锈病 
的深人 研究， 获得了 明显的 防治效 果[5’6]。 印度尼 西亚、 菲 律宾、 越南、 泰 国等一 
些 国家， 进行了 水稻品 种多样 性混栽 试验， 有效 地降低 了水稻 真菌病 害和病 毒病害 
的 发病率 我国 千百年 来农民 就有利 用作物 品种多 样性的 习俗， 云南、 四 川等地 
高寒 山区的 农民， 年年 在他们 的农田 中混合 种植多 个作物 品种， 以抵 御各种 各样的 
气 象灾害 和生物 灾害， 获得 较好的 收成， 保证 他们赖 以生存 的谷物 需求。 根 据不同 
作物和 病原菌 生物学 特性， 建立 合理的 农业生 物多样 性生态 系统， 能 有效降 低作物 
病害流 行[7'8]。 多年 来在利 用生物 多样性 调控作 物病害 方面做 了大量 研究： 一是明 
确了在 农业生 态系统 中作物 品种多 样性是 调控病 害的基 本要素 W ; 二 是明确 了作物 
品种多 样性调 控病害 的效应 和作用 [7_9] ; 三是建 立了作 物品种 多样性 时空优 化配置 
调控病 害的应 用模式 和技术 规程， 并在生 产上大 面积推 广应用 W。 利 用玉米 与马铃 
薯 间作， 优化 了这两 种作物 的生态 环境， 同时减 轻了这 两种作 物病害 的发生 
(图  1)。 

在 作物多 样性调 控病害 的机理 方面， 近年来 开展了 大量的 研究， 主要有 以下几 
方面的 进展。 

(1) 稀 释病菌 （pathogen  dilution)。 不同病 原菌对 不同作 物致病 亲和性 不同， 
非寄主 病菌传 播至作 物表面 不能引 发病害 为无效 病菌。 作物合 理搭配 形成的 植株群 
体与 净种单 一作物 相比， 与病菌 亲和的 植株群 体表面 积小， 初 始菌量 和再侵 染菌量 
减少， 有效 稀释田 间亲和 性病菌 数量。 


作物多 样性调 控病害 的机理 


•  173  • 


图 1 玉米 与马铃 薯时空 优化生 态控病 

(2) 阻 隔病害 （disease  obstruction)。 不同 作物罹 患不同 病害， 不同作 物合理 
搭 配形成 的有序 群体， 互为病 害蔓延 的物理 障碍， 能有 效阻隔 病害的 蔓延和 传播。 
近 年来， 国内 外相继 报道了 玉米、 马 铃薯、 小麦、 大麦、 蚕豆、 魔芋 等作物 合理搭 
配阻 隔病害 蔓延的 效应和 作用机 制及其 过程。 

(3  ) 改善发 病条件 （ microclimate  improvement) 。 不同作 物合理 搭配在 田间形 
成高 矮有序 的立体 株群， 改善田 间微环 境气象 条件， 增强通 风透光 作用， 降 低田间 
湿度， 减少 植株表 面结露 面积和 时间， 抑制病 菌侵染 和生长 发育。 

目前， 作物多 样性调 控病害 的机理 研究方 面还存 在以下 几方面 难题。 

(1)  遗 传异质 （heterogeneity)。 作物 遗传异 质性与 病害流 行呈负 相关， 遗传 
异质性 高病害 流行概 率低， 遗传 异质性 低病害 流行概 率高。 这 种现象 普遍存 在并被 
广泛 认知， 但长 期难以 解析其 本质。 主要 存在的 难点： 一是难 以获得 良好的 遗传异 
质试验 材料； 二是 目前对 抗性基 因认知 不全。 

(2)  协 同作用 ( synergism )„ 寄主 与病菌 存在协 同进化 作用， 病 菌受方 向性选 
择压 力发生 变异。 作物品 种多样 性是否 会导致 病菌多 样性？ 作 物多样 性群体 结构对 
病 菌组成 量变产 生多大 影响？ 作 物多样 性是否 会产生 新的致 病菌？ 

(3)  诱 导抗性 ( inducible  resistance)  „ 作 物多样 性系统 中存在 非寄主 诱导抗 
性， 非亲 和病菌 诱导作 物产生 抗性的 机理？ 诱 导抗性 在作物 多样性 体系中 的抗病 
效应？ 

(4)  化 学感应 （allelopathy)。 作物 多样性 系统中 不同作 物分泌 或挥发 的化学 
物 质对病 原菌产 生抑制 或促生 作用。 哪些 分泌或 挥发性 的化学 物质对 致病菌 产生抑 
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制 作用？ 其在作 物多样 性系统 中对病 害的抑 制效应 及作用 机理？ 

解 析作物 多样性 调控病 害的机 理涉及 物理、 化学、 植物病 理学、 生物信 息学、 
分子生 态学、 基因 组学等 学科的 交叉和 融合， 需 要更多 感兴趣 的科学 家或科 技工作 
者共同 努力， 从不 同的角 度揭示 作物间 相克相 生自然 现象， 为 利用生 物多样 性促进 
粮食安 全作出 贡献。 
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植 物病原 菌与寄 主的协 同进化 


Coevolution  of  Plant  Pathogens  and  Their  Hosts 


在自然 界中， 许多 病原微 生物都 能侵染 植物引 起植物 病害， 在 自然选 择过程 
中， 那些 能有效 阻止病 害发生 的植物 就会获 得更多 的生存 机会； 当具 有抗性 的植物 
在 群落中 占有优 势时， 此 优势又 给病原 菌带来 了生存 压力， 使 得只有 进化出 能克服 
植物抗 性的病 原菌才 能得到 繁衍的 机会。 因此， 植物病 原菌和 寄主都 面临着 对方给 
自己带 来的巨 大生存 压力， 这种压 力迫使 它们都 向有利 于自己 的方向 演变， 此现象 
我们称 之为植 物病原 菌与寄 主的协 同进化 该协同 进化的 过程与 机制是 目前植 
物病理 学研究 中的一 个重要 方向。 

历 史上， 植 物病害 的发生 曾经数 次给人 类带来 灾难， 其 中比较 典型的 例子是 
18 世纪的 马铃薯 晚疫病 造成的 “爱尔 兰大饥 荒”。 植物 病害在 目前的 防控水 平下每 
年都给 世界农 业生产 造成约 2200 亿美元 的经济 损失， 如果 不加以 防控， 损 失至少 
还会翻 倍[31， 但 防控又 衍生出 了如环 境与农 产品污 染等其 他社会 问题。 同时， 人类 
社 会交往 的日益 频繁、 全球 气候变 化以及 农业生 产中单 一品种 和杀菌 剂的长 期使用 
等因素 也使得 植物病 害的下 一次大 暴发随 时都有 可能发 生[4]。 因此， 我们研 究植物 
病原菌 与寄主 的协同 进化， 是为了 了解植 物病原 菌与其 寄主的 “ 博弈” 过 程与机 
制， 进一步 研发有 效的病 害防控 策略。 

在不 同层次 上解析 植物对 病原菌 的识别 与防卫 机制、 病原 菌的逃 脱识别 与攻击 
机制是 植物病 理学家 的主要 任务， 根据目 前对植 物病原 菌与寄 主协同 进化的 认识， 
我们可 以简单 地将其 归纳为 四个环 节[£'  ~: 首先， 植物 和动物 类似， 已经 进化出 
一 种有效 的免疫 机制， 它通 过细胞 表面的 受体蛋 白来识 别病原 菌特有 分子， 诱发植 
物 一系列 的抗病 反应， 来抑制 病原菌 在寄主 体内的 定殖与 扩展； 其次 这些被 植物识 
别的 分子通 常为病 原菌所 固有， 一 旦发生 变异或 丢失， 通常会 对其生 长发育 等过程 
造成 致命的 影响， 病 原菌没 有办法 逃脱被 识别的 命运， 就 进化出 了一些 “间 谍”分 
子， 来削 弱或摧 毁寄主 的第一 步抗病 反应； 再次 对这些 “ 间谍” 分子， 植物 也会进 
化 出有效 的监控 体系， 它 们往往 通过抗 病基因 的产物 抗病蛋 白来监 控病原 的“间 
谍” 分子或 这些分 子在体 内造成 的异常 情况， 启动更 为有效 的免疫 机制， 它 们让被 
侵 人的发 生细胞 程序化 死亡， 同时 向邻近 的细胞 释放敌 人人侵 信号诱 发抗病 反应， 
以 “坚壁 清野” 的 策略来 限制病 原菌的 人侵， 使得植 物仅局 部受到 伤害； 最后 ，病 
原 菌通过 突变形 成新的 “ 间谍” 分子， 或 者逃脱 被寄主 的抗病 基因所 识别的 命运， 
或者来 抑制这 种识别 产生的 反应， 干涉 寄主的 “坚壁 清野” 策略， 使 得病原 菌在战 
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争 中占据 上风， 植物又 会针对 这些新 “ 间谍” 分子 进化出 新的有 效抗病 基因， 从而 
形成了 病原菌 与寄主 之间无 休止的 军备竞 赛局面 [1'=1 。 

植物病 原菌与 寄主协 同进化 的理论 发展也 引起了 植物遗 传育种 学家的 高度重 
视， 传统 上利用 单个抗 病基因 是培育 抗病品 种的主 要手段 [7]， 一旦病 原菌进 化出逃 
脱该抗 病基因 识别的 机制， 单一抗 病基因 在生产 上的大 规模使 用势必 造成病 害的新 
一轮危 害[43, 针对 于此， 科 学家又 提出了 新的病 害控制 策略， 可以说 由于人 类的加 
人， 自 然界中 植物病 原菌与 寄主的 协同进 化已经 演变为 S 方 “军备 竞赛” 的 格局。 

经过几 十年的 研究， 人 们在理 论上对 植物病 原菌与 寄主的 协同进 化认识 得愈来 
愈 清楚， 理 论成果 在生产 上也指 导着病 害控制 策略的 制定， 但 我们目 前仍然 面临以 
下几个 方面的 挑战。 

(1)  研究对 象的复 杂性。 引起植 物病害 的病原 菌种类 繁多， 它们 逃脱寄 主的识 
别与攻 击的策 略各不 相同， 植 物的监 控体系 对不同 病原菌 也各有 差异， 因此 发展能 
解释不 同互作 体系的 协同进 化理论 是一个 长期的 难题。 

(2)  无 论是病 原菌的 “ 间谍” 分子还 是植物 的监控 系统都 面临着 至少两 个相反 
方向 的进化 压力： 一方面 它们要 保持自 身的稳 定性以 维护其 必要的 活性； 另 一方面 
要通 过进化 来适应 敌方的 突变， 分 子进化 是如何 在这两 个相反 的选择 压力下 保持平 
衡是另 外一个 难题。 

(3)  本领域 研究的 目的是 为了开 发更为 持久高 效的病 害防控 策略， 但如 何实现 
是所有 相关科 学家的 一个主 要奋斗 目标。 

参 考文献 

[1]  Rausher  MD.  Co- evolution  and  plant  resistance  to  natural  enemies.  Nature,  2001， 411 : 
857-864 

[2]  Stahl  EA， Bishop  JG.  Plant-pathogen  arms  races  at  the  molecular  level.  Current  Opinion  in 
Plant  Biology,  2009， 3:  299-304 

[3]  Agrois  GN.  Plant  Pathology.  Boston：  Elsevier  Academic  Press， 2004 

[4]  Moffat  AS.  Finding  new  ways  to  fight  plant  diseases.  Science,  2001， 292：  2270-2273 

[5]  Chisholm  ST,  Coaker  G， Day  B， et  al.  Host— microbe  interactions :  shaping  the  evolution  of  the 
plant  immune  response.  Cell,  2006， 124：  803-814 

[6]  Jones  JDG， Dangl  JL.  The  plant  immune  system.  Nature,  2006 ,  444：  323-329 

[7]  Flor  H  H.  The  complementary  genic  systems  in  flax  and  flax  rust.  Advances  in  Genetics , 
1956,  8：  29-54 


撰 稿人： 窦道龙 

南京农 业大学 


植物 抗病基 因容易 被病原 物克服 的难题 


•  177  • 


植物 抗病基 因容易 被病原 物克服 的难题 

The  Scientific  Puzzle  of  Plant  Resistance  Genes 
Which  Is  Easy  to  Be  Overcome  by  Pathogens 


植 物抗病 基因是 在不同 植物中 进化产 生的对 真菌、 细菌、 病毒等 特定病 原物具 
有 抗性的 基因。 植物 抗病基 因被广 泛应用 于传统 和现代 的作物 抗病育 种中。 植 物病害 
防控， 特别是 主要粮 食作物 病害的 预防与 控制应 主要采 用抗病 品种， 这 是最经 济也是 
对 健康和 环境最 安全的 方法。 抗病 品种的 选育， 特 别是抗 病基因 的导人 对现代 农业生 
产有 着重要 意义。 抗病 基因的 分离、 克隆、 鉴定与 导人是 现代抗 病育种 的主要 内容。 
国家每 年都要 投人大 量的资 金进行 研究与 开发， 以 确保源 源不断 地向农 业生产 提供新 
的抗病 品种。 对抗 病基因 的研究 已得到 国内外 的广泛 重视， 主要包 括以下 内容。 

(1)  抗病 基因的 起源与 进化。 在 植物与 病原物 的共进 化中， 植 物通过 基因重 
复、 重组、 不等 交换、 点突 变或自 然选择 等产生 新的抗 病基因 病 原物则 通过类 
似 的机制 产生新 的致病 基因。 病原物 新的致 病基因 会对植 物造成 新的选 择压力 ，从 
而促使 植物再 产生新 的抗病 基因。 这种无 终止的 循环就 是植物 与病原 物共进 化的过 
程， 也是 植物抗 病基因 起源与 进化的 动力。 

(2)  抗 病基因 的抗病 机制。 抗 病基因 编码的 蛋白质 可通过 直接或 间接的 方式识 
别病 原物产 生的效 应物， 从而激 发一系 列的抗 病反应 达到抗 病目的 m， 如水 稻抗病 
基因 fi-ta 编码的 蛋白质 和稻瘟 病菌无 毒基因 编码 的蛋白 质能直 接相互 
作用并 诱发抗 病反应 [3] 。 

(3)  抗病 基因的 分离与 克隆。 大 多数抗 病基因 缺乏持 久性， 容 易被病 原物克 
服， 失去 抗性， 在生 产中需 要不断 地从不 同品种 以及近 缘种近 缘属中 分离克 隆新的 
抗病 基因。 

(4)  抗 病基因 的基因 工程。 传统 的杂交 育种技 术不但 周期长 且有局 限性， 无法 
把近 缘种、 近缘 属的抗 病基因 导人到 特定的 栽培品 种中。 基因 工程技 术则克 服了这 
种局 限性， 可 导人任 何需要 的外源 基因。 

尽管国 内外对 抗病基 因进行 了广泛 深人的 研究， 但抗 病基因 的最大 难题， 即容 
易被病 原物所 克服， 至 今难以 解决。 为 什么抗 病基因 容易被 病原物 克服？ 其 中最重 
要的原 因是抗 病基因 其本身 的结构 及抗病 程度等 特性决 定了它 容易被 克服。 旧的抗 
病 基因被 克服， 新的抗 病基因 形成， 这就是 植物与 病原物 共进化 的过程 M。 抗病基 
因被 克服， 病 害的发 生迫使 植物在 自然生 态系统 中呈散 状分布 以阻止 病害的 传播， 
这 就是我 们看到 的由丰 富多彩 各种植 物所构 成的自 然生态 系统。 热带 雨林植 物种类 
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繁多， 这 与高温 多湿条 件下各 种病原 物容易 滋生有 密切的 关系。 因为 各种植 物所需 
营 养大致 相同， 而 生活力 则大不 相同， 且 病害是 生态系 统中植 物进化 的重要 选择压 
力， 是 调节植 物分布 的重要 因素， 所以 若抗病 基因不 容易被 克服， 则 生态系 统中的 
植 物种类 会单一 的多。 抗 病基因 易被克 服具有 重要的 生态学 意义。 正 是抗病 基因的 
这 种特性 决定了 它在抗 病育种 中易被 克服的 瓶颈， 这种 瓶颈至 今难以 解决。 例如， 
小 麦白粉 病菌， 土豆 晚疫病 菌等这 些全球 大面积 作物的 病原菌 就如同 抗病基 因的杀 
手^ 。 植物抗 病基因 容易被 克服另 外一方 面的原 因是在 人工单 一作物 生态系 统中， 
植物 与病原 物的动 态平衡 遭到了 破坏。 人 类为病 原物创 造了理 想的进 化条件 （单一 
密植缺 乏遗传 多样性 的作物 生态系 统有利 于病原 物的进 化）， 而作物 则失去 了进化 
的 权利， 因为 人类总 是在根 据对产 量品质 等的需 要而更 换栽培 品种。 植物与 病原物 
的共 进化已 变成了 病原物 与人类 研究的 竞争。 目前， 在人 类与病 原物的 竞争中 ，人 
类处 于失利 状态， 病原 物更胜 一筹， 表现 在人类 不得不 大量使 用化学 农药。 这是非 
常可 悲的， 因为 在防治 病害的 同时， 也毒害 了人类 自身。 人类 之所以 失利， 最重要 
的 原因还 是被人 类广泛 利用的 植物抗 病基因 其本身 容易被 克服。 目前， 植物 抗病基 
因容 易被克 服的缺 陷已成 共识。 

人 们在通 过研究 抗病基 因抗病 的分子 机制等 试图解 决抗病 基因容 易被克 服的同 
时， 也在 努力利 用植物 的其他 抗性， 如植 物的基 础抗性 以及在 植物中 因缺乏 微生物 
生长完 成其生 活史所 需要的 关键因 子而导 致的抗 性[43。 基础抗 性广泛 存在于 各种生 
物中， 是活 体生物 的一种 本能和 反应。 即使 在感病 的作物 品种中 也有基 础抗性 ，否 
则 就像人 工配制 的培养 基会迅 速长满 某些微 生物。 基础 抗性普 遍存在 但不足 以完全 
阻止和 杀死病 原物。 在 抗病育 种中应 注意利 用基础 抗性， 但 只有基 础抗性 是不够 
的。 在 植物中 因缺乏 微生物 生长所 需的关 键因子 会导致 植物与 微生物 的不亲 和不感 
病性， 特别 是对于 专性寄 生菌， 植物中 的这种 关键因 子特别 重要。 我们 知道， 在经 
过高压 灭菌人 工配制 的丰富 培养基 中没有 活体生 物所具 有的抗 病基因 （蛋 白质） 及 
基础 抗性， 但 如白粉 病菌这 些专性 寄生菌 却无法 在上面 生长， 其原因 就是这 些人工 
配制 的丰富 培养基 缺乏病 原物生 长所需 的关键 因子。 这 里的关 键因子 不是指 单纯的 
某 些营养 成分， 而是 指植物 活体内 的受体 蛋白， 它们能 与病原 物的效 应物直 接或间 
接 结合， 从而改 变植物 的代谢 途径朝 有利于 病原物 的方向 转变。 在植 物中缺 乏这些 
关键 因子而 导致的 不亲和 不感病 性属于 非寄主 抗性。 非 寄主抗 性是我 们看到 的绝大 
多数植 物对绝 大多数 微生物 的抗性 K ， 是 指一个 物种内 所有个 体对某 一种或 某一专 
化型潜 在病原 物的免 疫性， 如小 麦专化 型的白 粉病菌 只感染 小麦， 而 不感染 大麦水 
稻 等其他 植物。 这些 大麦水 稻等其 他植物 对小麦 专化型 白粉病 菌的抗 性就是 非寄主 
抗性。 非寄 主抗性 具有抗 病的持 久性， 近 年来， 科学家 正在探 索如何 在抗病 育种中 
利用 非寄主 抗性， 但至今 没有突 破性的 进展。 植 物抗病 基因容 易被克 服目前 仍是一 
个国 际上的 难题。 


植物 抗病基 因容易 被病原 物克服 的难题 
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活体 营养型 病原物 和死体 营养型 病原物 

Biotrophic  Pathogens  and  Necrotrophic  Pathogens 


引起 植物发 病的生 物称为 病原物 （pathogen), 它们 都是寄 生物， 在特 定的阶 
段需 要从寄 主上获 得营养 物质。 按 照从寄 主上获 取营养 物质的 方式， 可以将 病原物 
分 为两种 类型， 即活体 营养型 病原物 （biotrophic  pathogen) 和死体 营养型 病原物 
(necrotrophic  pathogen)。 活体营 养型病 原物需 要从活 的寄主 细胞或 组织中 获得营 
养， 侵 人寄主 之后， 在很长 时间内 不会杀 死寄主 细胞和 组织， 它们或 在寄主 的细胞 
内 生长， 或在细 胞间隙 生长， 在寄 主细胞 体内形 成吸器 （haustorium) (图 1); 死 
体营养 型病原 物进人 寄主体 内之后 或进人 寄主体 内时， 立即杀 死寄主 细胞和 组织， 
以便获 得营养 物质。 另外， 也存 在一些 中间类 型的病 原物， 它 们侵人 寄主之 后需要 
一段 相对较 短的活 体营养 阶段， 之后 杀死寄 主细胞 或组织 进行死 体营养 型生活 ，这 
种类型 的病原 物称为 半活体 营养型 病原物 （hemibiotrophic  pathogen)。 


图 1 白 粉菌在 小麦表 皮细胞 内形成 的吸器 

图片 来源： http  :  //  www.  plantcell .  org/ content/ voll7/issue7 / cover,  dtl 

死 体营养 型病原 物多从 寄主伤 口侵人 或直接 侵人， 感病植 物在相 对较短 的时间 
内 即可出 现发病 症状。 活体 营养型 病原物 与寄主 共同生 活的时 间相对 较长， 但症状 
出现的 早晚和 症状出 现的部 位不尽 相同。 麦类黑 粉病菌 于寄主 开花时 侵人并 潜伏， 
但 不影响 种子的 发育， 或依附 于种子 表面， 在种 子萌发 时病原 物随即 萌动， 并于寄 
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主体内 生长， 寄 主在生 长后期 （如 开花） 表现 出发病 症状。 另 外一些 活体营 养型病 
原物， 也 可在相 对较短 的时间 内诱发 寄主出 现发病 症状， 如 麦类白 粉病菌 
( Blumeria  graminis) , 其孢 子降落 至大麦 叶表面 之后， 约 lh 之后在 孢子的 一端形 
成 短的初 生芽管 （primary  germ  tube)， 约 8h 之后， 孢 子的另 外一端 又萌发 形成新 
的萌 发管， 侵人 寄主， 形成 吸器自 寄主细 胞内获 得营养 并进行 生长和 繁殖， 很快就 
在侵 染部位 形成白 粉状的 霉层。 

有关活 体营养 型和死 体营养 型研究 存在以 下科学 问题。 

1.  寄 主植物 应答两 种类型 病原菌 的侵入 

植物体 内存在 多种潜 在的抗 病途径 应对病 原物的 侵人。 植 物应答 上述两 种类型 
病原物 侵人的 防御机 理不尽 相同。 水杨酸 调控的 防御反 应多由 活体营 养型病 原物激 
活， 茉莉酸 和乙烯 调控的 防御反 应主要 是应答 死体营 养型病 原物的 侵人。 当 一株植 
物同时 感染两 种类型 的病原 物时， 抗病反 应似乎 更为复 杂[1]。 重要的 问题是 在植物 
中 是否存 在第三 种类型 的防御 机理， 半 活体营 养型病 原物侵 染后， 寄 主植物 又如何 
应 对病原 菌营养 类型的 转换？ 

2.  死体 营养型 病原物 与活体 营养型 病原物 如何选 择寄主 

活体营 养型病 原物一 般具有 很强的 寄主选 择性， 寄 主范围 较窄， 死体营 养型的 
病 原菌， 通常具 有较宽 的寄主 范围， 可以杀 死多种 植物。 但似乎 也有一 些例外 ，如 
活体 营养型 的根结 线虫和 芸薹属 根肿菌 就存在 广泛的 寄主。 

死 体营养 型的病 原物在 侵染寄 主时往 往会分 泌大量 的破坏 性酶类 （如果 胶酶） 
和 毒素。 但是这 些致病 物质， 特别是 毒素可 能不仅 具有杀 死寄主 细胞的 功能， 如核 
盘菌和 灰霉菌 分泌的 草酸不 仅可以 杀死寄 主细胞 ，而 且可 以抑制 病菌的 防御反 
应[83_;。 相对 来说， 活 体营养 型病原 物的侵 人是温 和的， 不 会导致 寄主细 胞死亡 。半 
活体营 养型病 原菌侵 人寄主 体内， 活体营 养生长 一定时 间后会 转至死 体营养 型生长 
阶段。 活体营 养型病 原物侵 染寄主 之后， 寄 主的新 陈代谢 会发生 显著的 变化， 即其 
新陈代 谢将以 为病原 物提供 营养物 质为主 M ， 此 即寄主 感染活 体营养 型病原 物之后 
所表 现出的 病态。 

活 体营养 型病原 物对寄 主的影 响是显 著的， 如小 麦黑粉 病菌自 寄 主种子 萌发时 
侵人 寄主， 之后 在植株 生长点 生长， 在 长势上 罹病植 株与健 康植株 并无显 著的差 
异， 可以 正常分 蘖和进 行幼穗 分化， 但是病 穗中所 有的麦 粒不是 充满了 淀粉， 而是 
充满 了病菌 的休眠 孢子。 也就是 说小麦 终其一 生均为 黑粉菌 服务， 为 病原菌 提供生 
存 空间和 营养。 
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3.  一种病 原菌是 否存在 两种营 养类型 

同一 种病原 真菌， 在与 不同的 寄主互 作时， 获得营 养的方 式也会 不同。 稻瘟病 
菌是重 要的植 物病原 真菌， 一 般认为 该病原 菌引起 的稻瘟 病是典 型的气 传病害 ，其 
所表现 的特性 属于半 活体营 养型， 即 病原菌 的孢子 抵达水 稻叶片 之后， 侵人 寄主体 
内 进行短 暂的活 体营养 型生长 阶段， 之后 再扩散 至侵染 点周围 细胞进 行死体 营养型 
阶段 生长。 有两篇 研究论 文值得 关注， 首先是 Sesma 和 Osbourn 研 究证实 该病原 
菌也可 以侵人 水稻的 根系， 并进行 系统性 生长， 在水 稻地上 部位表 现出典 型的症 
状[4]; 其次是 Park 等证 实有些 稻瘟病 菌菌株 （如 KJ201) 可 以侵染 非寄主 植物拟 
南芥 M， 在拟南 芥上， 稻瘟病 菌表现 出类似 死体营 养型的 特性， 这种 现象是 否具有 
普 遍性值 得深人 研究。 

4.  死体营 养型病 原物是 否存在 短暂的 活体营 养阶段 

植物是 一个相 对开放 的生命 系统， 在 体表或 体内均 存在丰 富的非 病原微 生物。 
其中 有些微 生物与 病原菌 一样可 以分泌 对植物 有毒的 物质， 如 乙二酸 青霉和 一些曲 
霉 均可以 分泌乙 二酸， 但它 们显然 对植物 没有致 病力。 典型 的死体 营养型 病原物 
(如核 盘菌） 从伤口 侵人时 不需要 形成侵 染垫， 但从寄 主健康 的组织 侵人时 则需要 
形成侵 染垫， 这 是否预 示病菌 需要活 的寄主 细胞？ 

5.  活 体营养 型病原 物的人 工培养 

多 数活体 营养型 病原物 不能进 行人工 培养， 它们必 须依赖 寄主活 体细胞 才能生 
长和 繁殖， 属 于绝对 寄生物 （obiligate  pathogen)。 与 死体营 养型病 原物相 比较， 
活体营 养型病 原物的 基因组 中具有 完整的 氨基酸 代谢及 其他重 要基础 代谢途 径中的 
基因， 它 们为什 么不能 够人工 培养仍 然是一 个谜。 
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植物 病原真 菌衰退 


Debilitation  of  Plant  Fungal  Pathogens 


在农 作物上 有超过 80% 的病 害是由 真菌引 起的， 它们给 农业生 产造成 了巨大 
的经济 损失。 在特定 的作物 / 病原 真菌的 病害系 统中， 病原真 菌群体 是否存 在强劲 
的致病 力是决 定病害 能否流 行成灾 的重要 因子。 

在 20 世纪 60 年代 后期， 荷 兰学者 Gerlach 和英 国洛桑 试验站 （Rothamsted 
Experimental  Station) 的 研究人 员证实 若小麦 感染有 全蚀病 的细菌 ( Gacumamio- 
myces  graminis  var.  tritici,  Ggt) , 经过 3 〜 5 年， 麦田 小麦的 发病率 会达到 高峰， 
之后 发病率 会逐渐 下降， 产量几 乎可以 恢复到 种植小 麦早年 （1 〜 2 年） 产量的 
80% 〜 90%， 他们称 这种现 象为病 害衰退 (take  all  decline,  TAD)W。 

自 发现衰 退现象 之后， 有大 批的学 者致力 于阐述 TAD 的 机理。 有一个 共识是 
TAD 系 由土壤 中的生 物因子 所致， 即在 土壤中 存在引 起全蚀 病病菌 衰退的 生物因 
子。 但是， 这 种生物 因子是 什么？ 又如 何影响 病菌衰 退则有 不同的 说法。 在 小麦全 
蚀 病发病 田块， 特别 是在小 麦病残 体上， 分离 获得了 大量的 假单胞 属细菌 
{Pseudomonas  spp. ), 其中研 究最为 详细的 是荧光 类假单 胞菌， 并发 现这类 细菌可 
以分 泌抑制 全蚀病 菌生长 的抗生 物质， 而 且人为 地将这 些细菌 释放到 麦田中 可以成 
功控制 小麦全 蚀病。 因此， 多数 植物病 理学者 都认为 TAD 系 由经过 长期单 作积累 
了大量 的拮抗 全蚀病 菌的细 菌所致 [2]。 但是， 这 种细菌 引起全 蚀病衰 退的学 说不能 
完美地 解释以 下几个 问题： 第 一个问 题是， 小麦 全蚀病 的衰退 仅发生 在小麦 单作的 
田块， 一旦该 麦田中 途种植 了其他 作物， 这种衰 退现象 就不会 发生； 荧光类 假单胞 
菌在 土壤中 或根际 营腐生 生活， 其生长 并不依 赖全蚀 病菌， 这些细 菌在缺 失小麦 
(全蚀 病菌） 的 时候， 也 会在其 他作物 的根际 生长和 繁殖， 因 此这些 细菌在 麦田中 
不会 因为缺 失小麦 （全蚀 病菌） 就会 急剧降 低种群 数量， 理 论上不 会在再 种小麦 
时， 出 现不能 抑制全 蚀病的 现象； 相反地 在土壤 中病残 体上休 眠和存 活的全 蚀病菌 
因 为由于 没有播 种小麦 缺乏寄 主而需 要休眠 更长的 时间， 理论 上轮作 会降低 全蚀病 
的 发生。 第 二个问 题是， 有 研究表 明麦田 中的全 蚀病菌 个体对 假单胞 细菌所 产的抗 
生物质 敏感程 度不尽 相同， 有 些株系 对这些 抗生物 质并不 敏感。 最近， 法 国学者 
Sanguin 等对 由荧光 类假单 胞菌引 起全蚀 病衰退 的理论 提出了 怀疑。 在长达 10 年 
的试 验中， 他 们分别 在种植 小麦第 1 年 （发 病率 低）、 第 5 年 （发病 率达到 最高） 
和第 10 年 （发病 率低） H 个时 间段收 集小麦 根际的 土壤， 从 这些土 壤中提 取了微 
生物总 DNA, 并用 分子生 物学技 术分析 了这些 不同年 份的土 壤中细 菌的种 类和丰 
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度。 发 现在第 10 年 的小麦 根际土 壤中， 酸杆菌 类细菌 是其中 的优势 种群， 荧光类 
假单 胞细菌 并没有 成为优 势种群 [31。 因此， 麦田中 的细菌 （如 荧光 类假单 胞菌） 可 
能不是 引起小 麦全蚀 病衰退 的主要 原因。 

除 TAD 之外， 另 外一个 最著名 的例子 是栗树 （ CaMaaea  spp. ) 与栗 树疫病 
(chestnut  blight )„  栗树疫 病由寄 生隐丛 赤壳菌 ( Cryphonectria  parasitica) 所致， 
于 1900 年左 右由东 亚传人 美国。 1905 年 美国真 菌学家 Murrill 首次 描述了 这种病 
害。 到 1940 年， 美 国成年 栗树几 乎被该 病一扫 而光。 1938 年意大 利学者 Paoli 教 
授在 热那亚 省发现 了栗树 疫病， 1939 年 栗树疫 病扩散 至热那 亚省与 邻省亚 历山德 
里亚交 界处。 1940 年在 乌迪内 省严重 发生。 自 发现至 之后的 10 年内， 在意 大利许 
多 主要的 栗树生 产区域 都发现 有栗树 疫病。 经过一 段迅速 扩展期 之后， 欧洲 栗树疫 
病的病 情趋于 缓和， 并 没有像 该病在 北美那 样摧毁 欧洲的 栗树。 栗树 疫病在 欧洲经 
过短暂 的扩散 之后， 很快就 出现了 衰退。 研究表 明栗树 疫病的 衰退系 由一类 称为弱 
毒病毒 （hypovirus) 的真 菌病毒 所致， 并认为 这种病 毒对栗 树疫病 的防治 具有重 
要意义 M。 尽 管利用 弱毒病 毒成功 地控制 了欧洲 的栗树 疫病， 但这种 病毒对 北美的 
栗 树疫病 似乎没 有显著 的防治 效果。 一种 较为理 性的解 释是栗 树疫病 的病原 菌在北 
美 已经形 成了复 杂的营 养体亲 和群， 阻止了 病毒在 其寄主 个体间 的 扩散。 

病害 衰退的 核心问 题是病 原真菌 群体的 衰退， 研究 病原真 菌群体 衰退可 能涉及 
以下几 个方面 的科学 问题。 

1.  引 起病原 真菌群 体衰退 的机理 

病原 真菌群 体衰退 机理可 能是复 杂的， 有生物 因素， 也 有可能 存在非 生物因 
素。 其中， 生 物因素 中可能 包括拮 抗病原 真菌的 细菌、 真菌和 真菌病 毒等， 或许是 
这些生 物协同 作用的 结果。 一旦 明确引 致衰退 的关键 因子， 将 为作物 真菌病 害安全 
控制研 究提供 潜在新 途径。 

2.  诱 发和保 持病原 真菌群 体衰退 的策略 

在麦田 中很容 易出现 TAD， 但 也十分 容易被 打破； 栗树 疫病的 衰退仅 能在欧 
洲 诱发， 但在北 美却属 无效。 所 不同的 是前者 属于农 业病害 系统， 而 后者接 近于自 
然病害 系统。 农 事活动 对农业 病害系 统具有 重要的 影响， 多数 农事活 动可能 对诱发 
和保 持病原 真菌群 体衰退 有抑制 作用， 这可能 也是目 前 作物病 害肆虐 的重要 原因。 
成功地 诱发和 保持病 原真菌 群体衰 退是利 用其进 行病害 控制的 关键。 

3.  利用 真菌病 毒控制 作物真 菌病害 

目 前已在 多种植 物病原 真菌中 发现了 弱毒相 关病毒 1 ， 它 们对病 原真菌 的威胁 
是 客观存 在的。 目 前真菌 病毒还 没有发 现传播 介体， 仅 能通过 菌丝融 合在寄 主个体 
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间 扩散。 寄主 个体间 能否发 生菌丝 融合由 营养体 亲和性 （vegetative  compatibility) 
决定， 若个 体间分 属于不 同的营 养体亲 和型， 那么 菌丝融 合之后 立即形 成隔膜 ，形 
成一个 融合的 细胞， 但 这个细 胞将在 30min 之内 发生程 序性细 胞死亡 （pro¬ 
grammed  cell  death,  PCD)W。 将 病毒禁 锢在一 个死 亡的细 胞中， 可以阻 止其扩 
散。 多数 病原真 菌都有 非常复 杂的营 养体亲 和性， 即使 在一块 田中也 有可能 存在几 
十种营 养体亲 和型。 病 原真菌 的这种 特性可 能是阻 止衰退 的重要 机制， 也是 利用衰 
退机制 控制作 物真菌 病害的 难点。 
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植 物病原 细菌致 病机理 


Pathogenicity  of  Plant  Pathogenic  Bacteria 


在 植物和 病原细 菌共进 化的过 程中， 植物具 备的防 御系统 抵挡了 大部分 细菌的 
人侵， 但还是 有些细 菌进化 出了一 套致病 系统。 它 可以突 破植物 的防御 系统， 甚至 
“ 劫持” 寄主的 细胞机 制为病 菌自身 服务。 植物 病原细 菌大多 数为革 兰氏阴 性菌， 
主要 分布在 黄单胞 菌属、 劳尔氏 菌属、 欧 文氏菌 属和假 单胞菌 属等， 引起许 多作物 
发 生不同 类型的 病害。 植物病 原菌致 病机理 是植物 病理学 的核心 内容， 也是 制定病 
害防 治策略 的科学 依据， 其中 研究病 原细菌 的致病 机理， 是当 前植物 病理学 研究的 
热点和 焦点。 

植物病 原细菌 在细菌 学和病 理学上 表现多 样性， 但 其都是 通过自 身的分 泌系统 
分 泌效应 因子、 毒 素和细 胞壁降 解酶导 致植物 发病。 植 物病原 细菌一 般有四 种分泌 
系统： I 型、 n 型、 m 型和] v 型分泌 系统。 

I 型 分泌系 统相对 简单， 主要涉 及分泌 毒素类 物质， 如溶 血素、 根瘤菌 素等。 
植 物病原 细菌分 泌效应 因子主 要通过 n 型分泌 系统， 此 系统及 其分泌 出的效 应因子 
在 多数植 物病原 细菌的 致病性 方面发 挥着最 基本的 作用。 利用 m 型分 泌系统 分泌的 
效应 因子， 主要通 过三种 策略突 破植物 的防御 系统。 

第 一种是 直接降 解或利 用植物 体内的 泛素化 / 蛋白酶 解系统 降解靶 蛋白。 例如， 
效 应因子 AvrRPt2, 是一 个半胱 氨酸蛋 白酶， 可 以剪切 拟南芥 的蛋白 RIN4[1] 。番 
茄蛋白 Fen 的功能 是监控 病原人 侵和触 发番茄 的防御 反应， 某些细 菌进化 出了效 
应因子 AvrPtoB， 它 模拟一 种番茄 内源酶 -E3 泛素连 接酶， 这 种酶标 记那些 需要被 
破 坏的蛋 白质。 一旦 AvrPtoB 进 人番茄 细胞， AvrPtoB 就 结合到 Fen 上， 导致植 
物 自身的 蛋白质 降解系 统去除 Fen， 从而 使细菌 避免被 发现， 番茄对 病原菌 的防御 
反应也 不能被 激活_0. 

第 二种策 略是通 过转录 激活或 ADP- 核 糖基化 RNA 结合蛋 白改变 寄主的 RNA 
代谢。 黄单胞 菌属的 AvrBs3/PthA 家 族成员 PthXol 和 AvrBs3, 可 以直接 结合寄 
主植 物的启 动子， 分别调 控寄主 感病所 需基因 Zal3 和 u/m20 的转录 [3]。 效应因 
子 hopUl, 是一个 ADP- 核 糖基转 移酶， 通过对 RNA 结合 蛋白的 ADP- 核糖 基化改 
变 RNA 的稳定 性[4] 。 

第三种 策略是 抑制在 植物防 御反应 中起重 要作用 的蛋白 激酶的 活性。 例如 ，效 
应因子 HopAIl， 是一个 磷酸苏 氨酸裂 解酶， 可以使 MAPK  (促 细胞 分裂原 激酶） 
丧失 活性， 从而抑 制寄主 的基础 防御反 应[5]。 在 植物病 原细菌 的基因 组中还 存在大 


•  188  • 


植  保 


量 的效应 因子， 它们在 植物中 的靶蛋 白目前 都还不 清楚， 相关 的研究 也都是 处于起 
步 阶段。 

尽管植 物病原 细菌有 如此多 的策略 可以突 破植物 的防御 系统， 但 还是有 一些植 
物品 种可以 利用自 身的抗 病基因 识别病 原细菌 的致病 手段， 从 而启动 自身的 防御系 
统抵 抗病原 细菌的 人侵。 对于 另外一 些植物 病原细 菌则是 例外， 如 水稻细 菌性条 
斑 病菌， 迄今为 止尚未 在水稻 品种资 源谱中 鉴定出 一个主 效抗病 基因。 推 测水稻 
细菌 性条斑 病菌可 能拥有 一个更 强大的 致病系 统导致 已有的 水稻抗 病基因 失效。 
水 稻细菌 性条斑 病菌致 病机理 的揭示 将有可 能给我 们带来 对植物 病原细 菌新的 
认识。 

尽管 m 型分 泌系统 对细菌 的致病 性作用 最大， 但研究 发现当 m 型 分泌系 统功能 
丧 失后， 细菌 仍然具 有侵染 和系统 定殖的 能力。 植 物病原 细菌的 n 型分 泌系 统在细 
菌 的致病 过程中 同样具 有举足 轻重的 作用。 其中 具有代 表性的 是劳尔 氏菌属 的青枯 
菌、 欧文 氏菌属 的胡萝 卜软腐 病菌， 寄主范 围多达 上百种 植物， 对许 多重要 经济作 
物的 生产造 成严重 危害。 它 们主要 是通过 n 型分 泌系统 分泌大 量广谱 的植物 细胞壁 
降 解酶， 如纤维 素酶、 果 胶酶、 多聚半 乳糖醛 酸酶、 葡聚糖 酶等， 破 坏寄主 细胞， 
导 致组织 坏死。 

植物病 原细菌 除了分 泌效应 因子、 毒素、 细胞壁 降解酶 破坏植 物的防 御系统 
外， 还 可以通 过自身 合成的 植物激 素扰乱 寄主植 物的正 常生理 过程， 诱导 产生徒 
长、 矮化、 细胞 膨胀、 畸 形和落 叶等多 种形态 病变。 例如， 水 稻白叶 枯病菌 可以产 
生生 长素， 在侵 染水稻 过程中 并促进 水稻生 长素的 合成， 导致 植物的 天然屏 障细胞 
壁更加 松弛， 从 而促进 自身 的侵染 和繁殖 。 

从目 前来看 植物病 原细菌 的致病 机理研 究有以 下几个 方面的 难点。 

a) 植物 病原细 菌效应 因子和 毒素的 鉴定， 在植物 中作用 的靶蛋 白及其 作用方 
式。 目 前鉴定 的效应 因子和 毒素只 是植物 病原细 菌中很 小的一 部分， 它们在 植物中 
作用的 靶蛋白 和作用 方式更 是知之 甚少。 因此， 需要更 多的实 践来完 善植物 病原细 
菌 的致病 机理。 

(2)  对于 尚未从 寄主植 物中鉴 定出抗 病基因 的病原 细菌致 病机理 是目前 首要解 
决的科 学难题 之一。 这些病 原细菌 致病机 理的揭 示将给 我们提 供新的 认识， 同时也 
有助 于我们 以后更 好的防 治植物 病害。 

(3)  植物病 原细菌 分泌的 植物激 素在致 病性中 的分子 机理。 最近 一些关 于植物 
病原 细菌产 生植物 激素， 并导 致植物 激素代 谢水平 的功能 紊乱， 而致 使植物 发病的 
报道， 激 起了相 关领域 的研究 热潮， 但植 物多种 激素间 的协同 和拮抗 效应以 及痕量 
和快 速变化 引起的 效应差 异是目 前研究 的难点 所在。 
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植物 脱病毒 的机理 

The  Mechanism  of  Plant  Virus  Elimination 

引起 植物病 害的病 毒种类 很多， 是仅次 于真菌 的重要 病原菌 类群。 病毒 病不仅 
影响 作物的 产量和 品质， 有的 病毒还 可造成 毁灭性 损失。 所有 的植物 病毒都 可经带 
毒的 种苗、 种薯 或其他 无性繁 殖材料 传至下 一代， 并逐代 积累， 导 致植物 种性退 
化™。 主要 作物品 种的病 毒病防 治和种 质资源 的安全 保存备 受世界 各国关 注和重 
视。 我国 主要作 物有许 多优良 的传统 品种， 由 于长期 栽培， 导致病 毒病害 日益严 
重， 难以 控制， 尤其 对无性 繁殖作 物为害 更甚， 已成 为目前 生产上 的严重 问题。 

对病 毒病目 前还缺 乏有效 的防治 药剂。 使用 农药可 以防治 真菌、 细菌性 病害， 
却不能 防治病 毒病。 这是由 于病毒 与其寄 主植物 代谢关 系密切 及其本 身的生 物学特 
点， 一些 化学制 剂在抑 制病毒 的同时 也毒害 了寄主 植物。 施 用某些 植物生 长促进 
剂， 虽 能暂时 使病毒 病症状 减轻或 隐蔽， 但 不能解 决根本 问题， 且 增加了 生产成 
本。 另 因目前 尚缺乏 对病毒 病高抗 或免疫 的抗原 材料， 故常规 育种很 难获得 抗病毒 
品种。 目前 虽有利 用病毒 外壳蛋 白基因 (CP)、 复制酶 基因等 开展抗 病毒基 因工程 
育种的 报道， 但 投人生 产应用 的品种 甚少。 热处 理是获 得植物 无病毒 种质的 一个重 
要 途径。 随 着生物 技术的 发展， 许多植 物组织 培养技 术得到 完善， 通 过茎尖 组织培 
养与热 处理、 化学 处理及 低温处 理等多 种处理 方法相 结合， 明 显提高 了病毒 脱除效 
果[23。 主要的 研究进 展有以 下几个 方面。 

(1) 病毒 在植物 体内的 分布具 有不均 匀性， 顶端分 生组织 病毒浓 度低或 部分细 
胞不带 病毒， 但这一 区域非 常小， 一般 不超过 0.1 〜 0.5mm。 这样小 的无病 毒组织 
无法 通过常 规的方 法繁殖 利用。 自组织 培养技 术发展 以来， 可 以切取 这种微 小的无 
病毒 组织进 行培养 而发育 出完整 的植株 [3]。 早在 20 世纪 五六十 年代， 国外 科学家 
采用离 体培养 的方法 就成功 地培养 了感染 烟草花 叶病毒 （TMV) 的番 茄根， 发现 
根 尖部分 不存在 病毒。 从感 染花叶 病毒和 斑萎病 毒的大 丽花植 株上切 取茎尖 培养， 
也 获得了 去病毒 植株， 从而为 拯救优 良品种 开辟了 一条新 的有效 途径。 近些 年来， 
采 用茎尖 培养法 除去园 艺植物 病毒， 获得 无病毒 种苗， 已经 在很多 国家被 广泛采 
用， 取得了 良好的 效果。 

早期 研究认 为在植 物的顶 端分生 组织存 在胞间 连丝不 发达的 区域， 病毒 不能通 
过胞 间连丝 到达顶 端分生 组织。 也 有认为 顶端分 生组织 中某些 高浓度 的激素 抑制了 
病毒的 增殖或 使侵染 的病毒 失活。 荷兰学 者则认 为植物 细胞分 裂和病 毒繁殖 之间存 
在着 竞争， 在旺 盛分裂 的细胞 中植物 核蛋白 合成占 优势， 病毒 粒子得 不到复 制的营 
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养 和能量 而受到 抑制。 但 后来通 过电镜 多次检 测证明 分生组 织内确 有病毒 粒子存 
在。 还 有人认 为在植 物体内 可能存 在着病 毒钝化 系统， 它在分 生组织 中比其 他任何 
区 域具有 更高的 活性。 相反， 有人 则认为 茎尖培 养脱除 病毒是 因培养 基中的 某些成 
分能 抑制病 毒增殖 或使其 失活。 但以 上传导 抑制、 能量 竞争、 激素 抑制、 酶 缺乏、 
抑制 因子等 多种假 说都缺 乏确切 的 依据， 均尚 未得到 证实。 

(2)  热 处理是 植物病 毒脱除 处理中 应用最 早和最 普遍的 方法。 这 种方法 是利用 
病 原病毒 与寄主 植物的 耐热性 不同， 将带 毒植物 材料在 高于正 常生长 所需温 度的环 
境 条件下 处理一 定的时 间后， 使植物 体内的 病毒失 去活性 或钝化 病毒， 使病 毒在植 
物体 内的增 殖和扩 散速度 减缓， 而 植物的 生长受 到较小 的影响 或在高 温生长 加快， 
这样 植物的 新生部 分不带 病毒， 取该无 病毒组 织培育 即可获 得无病 毒植株 W。 热处 
理 对于病 毒及类 似病原 （如 植原 体等） 的脱 除效果 较好， 而不 能用于 耐高温 的类病 
毒 脱除。 热处 理的方 法主要 有温汤 浸渍处 理和高 温空气 处理。 每种植 物都有 其临界 
的高 温处理 范围， 超过此 温度范 围或处 理时间 过长， 易使 植物的 组织受 到伤害 ，甚 
至导致 植株的 死亡。 

(3)  虽然目 前尚未 开发出 对植物 病毒有 完全抑 制或杀 灭作用 的化学 药剂， 但研 
究 发现抗 病毒醚 （1-卩-0-呋喃核糖-1，2,4-三氮唑） 对 植物病 毒的复 制和扩 散有一 
定的抑 制作用 [5]。 在 植物脱 病毒研 究中， 化 学处理 往往与 组织培 养结合 进行。 抗病 
毒醚 的应用 效果， 因病毒 种类不 同而有 差异。 目前， 抗 病毒醚 对植物 病毒作 用效果 
的研 究仅限 于少数 植物， 筛 选出的 抑制剂 种类也 有限， 用此 法不可 能脱除 所有病 
毒， 但在 不久的 将来， 有可能 开发出 更多更 有效的 抗病毒 制剂。 

(4)  近期的 分子生 物学研 究证据 表示， 许 多植物 的茎尖 生长点 允许植 物内源 
RN A 有选 择性地 进人， 而大多 数病毒 被排除 在茎尖 之外， 可 自我保 护茎尖 （大小 
约为 0.2mm) 免 受病毒 侵人， 使胚性 细胞不 受损伤 Valentine 等 [7] 还发现 
TMV 侵 染的本 氏烟侧 生根尖 对病毒 的脱除 存在与 RNA 沉默 类似的 机制。 大量的 
研究 表明， 外 界因子 的胁迫 可诱导 或抑制 寄主植 物体内 的基因 表达而 发生一 系列的 
生 理生化 反应。 转录后 的基因 沉默作 用是植 物抗病 毒的一 个重要 机制， 并与 生长点 
对病 毒的免 疫作用 有关， 且这种 作用受 到温度 的严重 影响。 来源于 病毒的 小分子 
RNA  (siRNA) 是沉 默信号 产生、 传递和 放大的 重要作 用分子 [8:' 

从目前 来看， 植 物脱病 毒机理 的研究 主要有 以下两 方面的 难点。 

(1)  目前对 热处理 可脱除 茎尖病 毒的解 释是高 温可抑 制病毒 的复制 和移动 ，并 
加 速植株 生长， 因而在 茎尖形 成无病 毒区。 但热 处理、 化学处 理及低 温处理 等多种 
处理究 竟是如 何影响 病毒的 生活史 以及病 毒与寄 主植物 之间又 是如何 互作将 是未来 
重要 的研究 方向。 

(2)  茎 尖培养 脱病毒 是基于 许多植 物可自 我保护 茎尖免 受病毒 侵人， 最 近的研 
究又发 现这种 作用与 RNA 沉默 有关， 外 界因子 的胁迫 可诱导 或抑制 植物体 内的基 
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因 表达。 故研 究这些 基因的 表达对 植物体 内的病 毒有何 作用将 是一个 关键性 难点， 
而抑制 性扣除 杂交技 术的应 用是至 关重要 的研究 手段。 
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RNAi 与 新农药 

RNAi  and  New  Pesticides 

RNA 属典型 的单链 分子， 如 果形成 双链， 它将 降解与 之配对 的单链 RNA 分 
子 序列， 从而 有效地 关闭其 要编码 的关键 基因， 产生相 应的功 能表型 缺失。 RNA 
干扰 （RN  A  interference， RNAi) 即由此 而来， 它是 指外源 或内源 的双链 RNA 
(dsRNA) 特 异性地 引起基 因表达 沉默的 现象。 该 现象在 生物体 内普遍 存在， 属于 
RNA 水 平上调 节基因 表达的 方式。 这种 现象是 生物为 保护自 身基 因组免 受外源 
(如 病毒） 和 内源性 （如 转座 元件） 序列的 侵袭， 特异 性地调 节或干 扰基因 表达的 
一种自 身防御 “ 免疫” 应答现 象[]3。 

RNAi  最早 在线虫 ( Caenorhabditis  elegans) 体内被 发现， Fire  和  Mello 将 
dsRNA 的正 义链和 反义链 的混合 物注人 线虫， 结果 表明， 基 因表达 受抑制 的程度 
比单独 注人正 义链或 反义链 更强。 他们将 这种由 dsRNA 所引 起的基 因表达 受抑制 
的现 象称为 RN A 干扰， 由于 RN A 干扰 导致基 因的功 能无法 表达而 显现， 故又称 
基 因沉默 （gene  silencing)121。 之后该 现象在 果蝇等 昆虫、 真菌、 植 物拟南 芥和哺 
乳动物 细胞中 被陆续 发现， 但 在哺乳 动物系 统中更 复杂。 关于 RNAi 的作用 机制， 
转录后 水平上 的干扰 是研究 最多、 最清楚 的一种 机制。 根 据在细 胞外、 细胞 内和动 
物 模型等 的研究 结果， 可将其 作用机 制描述 如下： 首先， 外源 性或内 源性导 人的双 
链 RNA  (dsRNA) 被 Dicer 核酸酶 （一种 进化上 保守的 RNA 酶 DI 蛋 白酶， 在果蝇 
中 被称为 Dicer， 在 线虫中 其同源 蛋白是 DCR-1) 切割成 21 〜 25nt 的 小分子 干扰性 
RNA  (small  interfering  RNA  或  short  interfering  RNA,  aiRN A )[3]  „  研究 发现， 
这种干 扰性小 RNA  (siRNA) 是 RNAi 作用 产生的 重要中 间效应 分子， 它 具有明 
显 的结构 性特征 ，即 siRNA 的序 列与其 所作用 的靶标 mRNA 序列 具有同 源性， 
siRNA 两 条单链 末端为 5' 端 磷酸和 3' 端 羟基； 其次， 每条 单链的 3' 端都有 2 或 3 
个非 配对的 核苷酸 突出。 最后， 由于 Dicer 含有解 旋酶活 性以及 dsRNA 结 合域和 
PAZ 结 构域， Dicer 即通过 PAZ 结构域 与含有 PAZ 结 构域的 Argonaute 蛋 白互相 
作用， 内 外切核 酸酶、 解 旋酶与 Argonaute 蛋 白相连 进而与 siRN  A —起形 成具有 
多 个亚单 元的核 糖核昔 酸蛋白 复合物 （RNA  induced  silencing  complex ,  RISC)。 
RISC 复合体 大约为 500kDa, 由多 种蛋白 质成分 组成， 其 中包括 内切核 酸酶、 外切 
核 酸酶、 解旋酶 和同源 RNA 链 搜索活 性等。 RISC 中 的解旋 酶应用 ATP 解开 siR¬ 
NA  双链，  使其反 义链互 补结合 到靶向 mRNA 上与之 相匹配 的特异 性序列 [4] ，随 
后 RISC 中 的核酸 酶降解 mRNA, 降解的 mRNA 随 后迅速 被细胞 其他的 RNA 酶 
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所 降解， 从 而使目 的基因 沉默， 产生 RNAi 现象， 如图 1 所示 [5]。 
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图 1  RNAi 作 用机制 示意图 w 
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此外， 解开 siRNA 双 链后， 反义 RNA 链能作 为双链 RNA 合成 的一个 引物， 
以 mRNA 为模板 ，在 RISC 中 RNA 依赖的 RNA 聚合酶 （ RN A-dependent  RNA 
polymerase,  RdRP 或 RDR) 的作 用下形 成新的 dsRNA， 再次被 Dicer 识 别并切 
断， 新 产生的 siRNA 再 次形成 RISC 复 合体， 循 环作用 于其他 的靶向 mRNA。 这 
种 强大的 扩增效 应能够 形成大 量新的 siRNA, 使 RNAi 作用 在短时 间内迅 速并有 
效 地抑制 mRNA 翻译 形成蛋 白质或 多肽， 从 而抑制 了目标 基因蛋 白质或 多肽的 
合成。 

由上述 RNAi 作 用机制 可知， RNAi 产生 的首要 步骤是 dsRN  A 的 存在。 目前, 
采用注 射法、 饲 喂法、 浸 泡法、 磷酸 钙共沉 淀法等 均可将 dsRNA 引 人有害 生物体 
内， 但是 dsRNA 进人生 物体内 以后， 会 被生物 体自身 所含的 RNaseHI 所切 割从而 
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形成 siRNA。 因此， 在有 害生物 体外， 将 dsRNA 人工 切割为 siRNA 再导 入生物 
体内， 比导人 dsRNA 更加快 捷和有 效™。 

在 我国， 化学 农药的 使用带 来的靶 标生物 的抗性 发展、 再猖獗 和农药 残留的 
3R  (resistance,  resurgence,  residue) 问 题非常 严重， 而采用 基因工 程方法 进行有 
害 生物的 防治也 同样会 产生抗 性和其 他有害 的生态 后果。 随 着分子 生物学 科的发 
展， RNAi 技 术作为 一种最 初通过 沉默、 抑制 特定基 因表达 来研究 基因功 能的手 
段， 逐 渐扩大 其应用 范围， 跨进 农业有 害生物 的防治 领域。 中 国科学 院上海 生命科 
学研 究院植 物生理 生态研 究所陈 晓亚院 士的课 题组首 先开创 了应用 RNAi 技 术控制 
害虫的 先例， 他们 分离了 棉铃虫 体内参 与棉酚 解毒的 P450 基因 （CFP6  )， 

当 用含有 该基因 dsRNA 的 转基因 植物喂 食后， 棉铃虫 P450 基 因的表 达显著 降低， 
棉铃虫 对棉酚 的耐受 性大大 减弱。 再 用含有 棉酚的 棉花叶 喂食， 这些 棉铃虫 即生长 
缓慢， 甚至死 亡[7]。 同期 国外研 究中也 有类似 报道， Baum 等[8] 给西 方玉米 根虫幼 
虫喂食 vATPase 的 A 亚基的 dsRNA 时， 导 致其生 长发育 迟缓和 死亡， 而 用含有 
该基因 dsRNA 的转基 因玉米 饲喂幼 虫时， 也可 显著降 低玉米 的被取 食率； 另外， 
玉米 根虫的 COPI 衣被 蛋白复 合体的 卩亚基 被干扰 时也同 样发现 害虫致 死现象 。而 
Kumar 等把 基因的 siRNA 加 人棉铃 虫的饲 料内， 通过 喂食使 其基因 沉默， 
棉铃 虫幼虫 也出现 了蛹重 降低、 畸形， 或 不能发 育到成 虫阶段 及成虫 产卵量 降低等 
生长 发育受 阻和死 亡特征 [9] 。 给社 会性昆 虫白蚁 ( Reticulitermes  flavipes  ) 喂食 
dsRNA, 以沉 默消化 纤维素 酶和品 级调控 haxamerin 存储 蛋白， 可 降低白 蚁的种 
群适 合度， 并提高 其死亡 率[1°]。 上述 这些研 究需要 把靶向 基因的 dsRNA 混 人饲料 
或转 人植株 体内， 然后通 过昆虫 主动取 食而在 昆虫体 内产生 RNAi 效应， 可 为采用 
RNAi 技 术进行 有害生 物的控 制提供 参考。 但是， 如果在 农业生 产规模 上实现 
RNAi 新农药 对有害 生物的 控制， 不 仅需要 一种更 有效和 简便快 捷的传 递机制 ，而 
且尚 有许多 其他方 面的难 题亟待 解决。 

第一， RNAi 新农 药开发 的首要 前提是 需要发 掘出有 害生物 中的靶 标基因 / 蛋 
白。 对有 害生物 基因组 序列进 行比较 分析， 筛选 对有害 生物具 有致死 作用或 与其新 
陈代 谢密切 相关的 基因， 通过 RNAi 技术 验证这 些候选 基因在 有害生 物生长 发育中 
的 作用， 找 出可能 对有害 生物存 在致死 作用的 基因， 从而设 计针对 性强、 对 靶标生 
物的生 存造成 致命影 响力的 dsRNA 或 siRNA 农药 产品， 加上 某种可 以保护 RNA 
免受快 速降解 的包装 后喷洒 到植物 体上， 被靶标 生物取 食后， 在其体 内产生 RNAi 
效应， 进而 阻止有 害生物 的生长 发育， 达到 防治的 目的。 

第二， 通过 有害生 物的基 因组序 列分析 和功能 验证， 阐明 有害生 物中各 类信号 
传导的 途径和 限制这 些途径 完成的 关键调 控因子 （如 代谢 酶类、 解毒酶 类等） ，通 
过 RNAi 来 抑制或 沉默这 些调控 因子， 从而 影响、 甚至 阻断有 害生物 体内对 各类信 
号的 传导， 为基于 RNAi 的 新农药 的开发 提供新 的作用 靶点。 
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第三， 针 对某一 种特定 害虫， 设 计特异 性强的 RNAi 现象较 简单， 但这 样仅能 
防 治一种 害虫， 对于多 种害虫 同时发 生时， 则不 能达到 有效的 防治。 因此， 在选择 
关键基 因时， 可考虑 筛选那 些在多 种有害 生物体 内均高 度保守 的关键 基因， 设计 
RNAi 产品。 但为 了避免 对天敌 生物的 伤害， 应该 同时比 较相近 生物的 基因组 ，如 
昆 虫与天 敌生物 （如 蜘蛛、 赤眼 蜂等） 之间， 找出同 源基因 / 蛋白的 差异， 选择具 
有较 大差异 的基因 / 蛋白作 为进行 RNAi 新农药 开发的 候选， 通过抑 制有害 生物体 
内的此 类基因 / 蛋白， 可 实现同 时对多 种有害 生物的 防治， 也 保护了 相近的 有益天 
敌 生物。 

通过 上述途 径和技 术可以 在理论 上实现 潜在的 RNAi 新 农药的 开发， 但是 ，把 
dsRNA 制成农 药产品 喷洒到 寄主植 物上， 使害 虫等通 过取食 来进行 防治仍 然面临 
诸多的 挑战。 已 有研究 人员对 siRN A 进行包 装后， 成 功运送 siRNA 到哺乳 动物细 
胞或 者特定 的组织 中产生 RNAi 的 例子。 从 理论上 来说， 当 dsRNA 加上保 护性外 
壳 喷洒到 植物体 上来控 制害虫 是有可 能的， 当害 虫取食 到含有 dsRNA 的植 物组织 
时， 就可能 在其体 内产生 相应的 RNAi 现象， 进 而严重 影响其 生长发 育甚至 致死。 
但同 时也存 在一个 明显的 缺点， 喷洒 RNAi 农 药时不 大可能 遍及植 株的叶 片到根 
部， 尤 其对于 生活在 土壤、 取食植 株根部 的害虫 来说， 喷洒 RNAi 农 药防治 此类害 
虫更 是难以 实现。 从设计 RNAi 农药 到产品 应用到 大田生 产中尚 有很长 的路， 应如 
何对 dsRNA 或 siRNA 进 行有效 包装？ 喷洒多 大的剂 量能够 对靶标 生物种 群达到 
完全 有效的 控制？ 对于 非靶标 生物乃 至人畜 的安全 性如何 评价及 检验？ 因此， 基于 
RNAi 技 术来研 制新型 农药尚 需要更 多的基 础研究 与探索 工作。 
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杀 菌剂与 植物病 原毒素 

Fungicide  and  Mycotoxin 


植 物病害 一直是 人们难 以控制 的重大 农业自 然灾害 之一。 根据联 合国粮 食及农 
业组织 (FAO) 估计， 全世界 的谷物 和棉花 生产因 病害常 年损失 10% 以上。 植物 
病 原微生 物不仅 可引起 农作物 产量的 减少， 同时 许多病 原物还 可产生 微生物 毒素污 
染农 产品， 威胁食 品安全 和人类 健康， 并会 引起国 际贸易 纠纷。 例如， 甘薯 黑斑病 
菌、 水 稻稻曲 病菌等 许多植 物病原 物产生 的毒素 污染， 均可引 起人畜 食用后 的急性 
或慢性 中毒， 特别 是引起 小麦赤 霉病、 玉米茎 枯病、 甘 蔗茎腐 病和瓜 菜根腐 病的镰 
孢 霉属真 菌可产 生几十 种不同 的真菌 毒素， 具有 “ 三致” 作用 （致 畸、 致癌、 致突 
变） 和引发 免疫力 下降， 时常导 致人畜 中毒， 甚至死 亡[1@。 

人类在 与自然 灾害长 期抗争 中已经 研发出 400 多种 杀菌剂 有效成 分可以 用来防 
治多 种植物 病害。 其中大 多数是 20 世纪 七八十 年代以 来开发 的符合 高效、 广谱、 
低毒、 低 残留、 环 境相容 要求的 现代选 择性杀 菌剂。 现代选 择性杀 菌剂的 广泛应 
用， 有 效遏止 了历史 上曾因 植物疫 病暴发 流行造 成粮食 短缺和 饥荒的 灾难， 减少了 
因罹 病农产 品污染 有病原 微生物 毒素造 成的人 畜中毒 事件， 为 控制植 物疫病 流行、 
增产 稳产和 提高农 产品品 质作出 了重大 贡献。 但随着 杀菌剂 的大量 使用， 也 逐渐凸 
显出植 物病原 菌抗药 性[3’4]、.. 植物病 原物毒 素[2’5’61、 植 物药害 [;等 一系列 重要问 
题， 急需 进一步 研究和 解决现 代杀菌 剂与病 原菌、 植物 互作中 存在的 如下科 学理论 
和重 要技术 问题。 

1. 植物病 原菌对 杀菌剂 的抗药 性问题 

开 展植物 病原菌 抗药性 群体形 成规律 及抗药 性病害 流行的 早期预 警技术 研究。 

由于 现代杀 菌剂的 高度选 择性， 靶 标病原 菌极易 产生抗 药性。 大 多数选 择性杀 
菌剂 在推广 应用的 2 〜 3 年 就会因 抗药性 而出现 防治效 果下降 或防治 失败的 现象。 
研 究发现 抗药性 病原物 在群体 中达到 1% 〜 3% 时就可 能在适 宜发病 条件下 迅速形 
成抗药 性优势 群体， 短时间 内引起 病害的 突然暴 发和流 行[1’23。 例如， 我国在 20 世 
纪 80 年代初 开始引 进的甲 霜灵， 在使用 2 〜 3 年 后就在 部分地 区出现 了对黄 瓜霜霉 
病防治 失败的 事件； 油菜 菌核病 也因多 菌灵抗 性而于 2001 年 在江苏 沿海发 生毁灭 
性 危害； 苯 并咪唑 类杀菌 剂防治 小麦赤 霉病也 因抗药 性问题 分别于 1998 年、 2003 
年和 2010 年 在华东 麦区出 现过大 范围的 防治效 果显著 下降的 情况， 造成了 难以估 
计 的重大 损失。 目 前我国 许多地 区的小 麦赤霉 病菌、 白粉 病菌、 水稻稻 瘟病菌 、纹 
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枯 病菌、 黄 瓜霜霉 病菌、 油 菜菌核 病菌、 蔬菜灰 霉病菌 等对常 用杀菌 剂的抗 性频率 
已 达到使 化学防 治突然 失败的 可能， 这严 重威胁 着我国 对重大 植物疫 病流行 危害的 
有效 控制。 因此， 只 有研究 靶标病 原物抗 药性群 体形成 规律， 加强病 原菌抗 药性风 
险 评价； 研究病 原菌的 抗药性 机制， 建立 抗药性 快速诊 断和抗 药性基 因频率 的高通 
量检测 技术， 才 能实现 抗药性 病害流 行危害 的早期 预警， 及早 研究和 制订抗 药性病 
害防治 预案。 

2.  杀菌剂 及其靶 标基因 变异对 毒素合 成的影 响问题 

开 展杀菌 剂及其 靶标基 因抗药 性变异 对病原 菌毒素 生物合 成的基 因表达 量的相 
关 研究， 探索 和评估 不同杀 菌剂的 应用、 病原 物基因 变异及 外源基 因引人 的生物 
风险。 

传 统的杀 菌剂研 究往往 只注重 对靶标 病原物 的抑菌 活性及 对植物 病害的 防治效 
果， 而 忽视了 对农产 品中病 原微生 物毒素 合成的 影响。 已有少 数研究 发现， 我国长 
期用于 防治小 麦赤霉 病的多 菌灵和 国际上 最新开 发的嘧 菌酯虽 然能够 减少小 麦产量 
损失， 但 不能减 少微生 物毒素 产生， 而未 推广应 用的戊 唑醇和 我国创 制的新 型杀菌 
剂氰烯 菌酯则 不仅能 够防病 保产， 而且 还能够 大幅度 减少微 生物毒 素污染 w。 这些 
新 成果揭 示了杀 菌剂与 植物病 原毒素 污染之 间存在 着许多 不为人 知的重 要关系 。同 
时， 高效杀 菌剂的 使用， 强烈选 择了靶 标基因 发生抗 药性变 异而得 以生存 的突变 
体， 尤 其值得 思考和 关注的 是南京 农业大 学最近 发现多 菌灵在 小麦赤 霉病菌 中的靶 
标基因 单碱基 变异， 在 导致抗 药性的 同时， 还 引发了 病菌毒 素合成 基因的 过量表 
达， 导致 看不见 的真菌 毒素严 重污染 了小麦 [5]。 由此 可见， 杀 菌剂与 真菌毒 素及基 
因 变异与 毒素之 间的科 学问题 关系到 食品安 全和人 类健康 问题。 利用 植物病 原物的 
抗 药性和 已知微 生物毒 素合成 的遗传 标记， 研究 与生长 发育、 致病有 关的基 因变异 
或外 源基因 引人对 毒素合 成基因 的影响 （沉 默和 过表达 等）， 对于认 识遗传 操作的 
生物 安全性 具有重 大科学 意义。 

3.  杀 菌剂的 盲目使 用引发 的植物 药害、 残 留及粮 食安全 等一系 列问题 

开展 杀菌剂 的作用 方式、 机制 及其对 作物生 理代谢 和农产 品质量 影响的 研究。 

我国 “十 五”、 “十 一五” 期间 创制的 新农药 品种中 杀菌剂 占主导 地位， 但由于 
我国长 期以来 对杀菌 剂作用 特点及 其交互 抗药性 的相关 研究远 远滞后 于生产 实际应 
用， 导 致药剂 使用缺 乏指导 性和科 学性。 农户盲 目加大 杀菌剂 用量或 将多种 药剂混 
乱 使用， 在我 国已经 成为引 起农药 残留、 作物药 害和环 境污染 的主要 根源， 也直接 
导致 了我国 投人巨 资创制 的新型 药剂面 临抗药 性产生 （图 1)、 使用 周期缩 短等巨 
大的 风险性 a 。 

另外， 现 代选择 性杀菌 剂具有 被植物 吸收、 传导和 与靶标 生物的 生物化 学物质 
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发生分 子互作 而发挥 作用的 特性。 因此， 杀菌剂 处理农 作物后 将不可 避免地 会影响 
植 物生理 代谢。 研 究创制 性杀菌 剂作用 特点、 杀 菌剂对 作物生 理代谢 及农产 品品质 
的 影响， 对 于挖掘 杀菌剂 的科学 价值、 指 导科学 施药、 避 免隐形 的有害 作用、 保障 
食品安 全和环 境安全 具有重 要科学 意义。 


图 1  2010 年江 苏省因 抗药性 问题导 致小麦 赤霉病 大发生 

图示病 枯穗， 白马 湖农场 
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农药 残留与 农药污 染修复 

Pesticide  Residue  and  Remediation  of  Pesticide  Contamination 


i. 农 药残留 

化 学药剂 用于防 治害虫 可追溯 到古希 腊罗马 时代， 古罗 马学者 Pliny 长 老曾提 
倡砷 作为杀 虫剂， 20 世纪 30 年代， 人类 在新农 药的研 制方面 相继取 得许多 突破性 
的进展 M 。 1939 年瑞士 科学家 Paul  Muller 发现 DDT 的杀虫 作用， Paul  Muller 也 
因此 获得了  1948 年的诺 贝尔医 学奖。 科学是 一把双 刃剑， 农 药在防 治病虫 草害， 
提升 农作物 产量方 面作出 了巨大 贡献， 但也带 来了一 些负面 效应。 1962 年 美国女 
作家 Rachel  Carson 的 《寂静 的春天 》 （ Silent  Spring)  一书， 讲述了 化学 合成农 
药对大 自然的 危害， 唤起 了人们 对农药 残留的 重视。 之后世 界各国 相继停 用高残 
留的 DDT、 六 六六等 有机氯 农药。 2004 年 11 月 11 日， 《关 于持久 性有机 污染物 
的斯德 哥尔摩 公约》 正式 对中国 生效， 首先 消除的 12 种持久 性有机 污染物 
(persistent  organic  pollutant,  POP) 中， 有 8 种是有 机氯杀 虫剂。 可怕的 是有机 
氯 农药具 有长期 环境滞 留性， 且易 于在生 物体内 富集。 例如， DDT 的生物 富集， 
水中的 DDT 浓度 很低， 而 到了捕 食鱼的 鸟类体 内其浓 度能够 被富集 上万倍 ，见 
图 1。 不仅 如此， 随着国 际上残 留限量 标准的 提高， 农产品 中的农 药残留 已成为 
影响 出口创 汇的主 要因素 之一。 发 达国家 也常常 利用自 己的技 术与经 济优势 ，设 
置贸易 壁垒， 将 残留限 量定得 很低， 并扩 大有毒 物质的 种类， 借此 来阻止 国外产 
品 进人。 

那么 农药残 留的概 念是什 么呢？ 农药残 留是指 农药使 用后残 存于生 物体、 农副 
产品和 环境中 的农药 亲体及 其具有 毒理学 意义的 杂质、 代谢转 化产物 和反应 物等所 
有衍生 物的总 称® 。 研 究农药 残留的 最终目 的是 通过科 学合理 用药以 减少农 药对环 
境 的污染 及对人 类和生 态系统 的不良 影响。 

农药残 留来源 于两个 方面： ①农 药直接 用于农 作物、 畜禽， 或环 境介质 （包括 
水、 空气、 土壤 等）； ②间 接通过 挥发、 飘移、 径流、 食物或 者饲料 等方式 暴露于 
上述 受体。 过 高的农 药残留 量一般 是由于 使用化 学性质 稳定、 不易 分解的 农药品 
种， 或者 是不合 理地过 量使用 农药造 成的。 

只要化 学农药 使用， 农药残 留的问 题就会 存在， 随 着科技 发展与 人们生 活水平 
的 提高， 农 药残留 限量的 标准也 越来越 严格。 农 药残留 检测技 术有了 很大的 进步， 
检 出限可 以达到 0.2fxg/kg 甚至 更低。 常用 的农药 残留检 测技术 有气相 色谱法 
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图 1 水中 DDT 的生 物富集 

lppm  =  10-6。 图片 来源： http：  //www.  bjkp.  gov.  cn/bjkpzc/ tszr/ zwdg/zwyxf/161360.  shtml 

(GC)、 高 效液相 色谱法 （HPLC)、 色谱- 质谱联 用法、 活体 生物测 定法、 酶 抑制测 
定法、 免 疫测定 法等， 这些方 法有的 需要精 密的仪 器和复 杂的前 处理， 有的 灵敏度 
不 高或检 测的农 药品种 有限。 农药 残留检 测样品 的用药 背景往 往是未 知的， 这给残 
留 的检测 带来了 困难。 

2. 农药污 染修复 

农药 使用带 来了巨 大经济 效益， 但 也产生 了农药 残留、 农药 污染等 问题。 直接 
喷洒的 农药除 部分着 落于作 物上或 飘移至 附近农 田外， 大部分 落人土 壤中， 有文献 
指出， 直 接进入 土壤的 农药量 可达到 80% 〜 90%[31]， 这是 相当严 重的， 为 了防治 
病虫 草害， 却给 环境尤 其是土 壤造成 严重的 污染。 近来 有研究 指出， 抗除草 剂作物 
的 商业化 种植， 不 但没有 减少除 草剂的 用量， 反而 增加了 其用量 [5 。 进人土 壤的农 
药， 还可能 进一步 导致地 表水、 地下水 的污染 甚至进 人食物 链[6]， 导致深 度的危 
害。 由此 可见妥 善处理 受农药 污染的 土壤， 对环 保至关 重要。 重金属 污染的 问题社 
会和学 术界关 注及研 究的比 较早， 污染修 复技术 也较为 成熟、 多样 （大 约十几 
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种) [71， 而农药 污染修 复的研 究相对 较晚。 

土壤 污染的 修复方 法主要 有生物 修复、 植物 修复、 生态 修复、 物理化 学修复 
等。 生 物修复 是指利 用生物 的生命 代谢活 动来减 少土壤 环境中 有毒有 害物的 浓度或 
使其无 害化， 从 而使污 染了的 土壤环 境能够 部分或 完全地 恢复到 原初状 态的过 
程[«_。 植物修 复是指 利用植 物及其 根际圈 微生物 体系的 吸收、 挥发和 转化、 降解的 
作用机 制来清 除环境 中污染 物质的 一项新 兴的环 境污染 治理技 术[4'9] ， 植物 修复中 
决定性 的步骤 是合适 植物的 筛选， 这类植 物必须 能够代 谢或者 固定土 壤中的 农药， 
同时 还需要 有较大 的种群 数量， 且便于 栽培和 管理1'1。 生态 修复是 根据生 态学原 
理， 利用特 异生物 （如 修复 植物或 专性降 解微生 物等） 对环境 污染物 的代谢 作用， 
并借助 物理修 复与化 学修复 以及工 程技术 的某些 措施， 使污染 环境得 以修复 的综合 
性环境 污染治 理技术 [1°] 。 化学修 复是利 用加人 到土壤 中的化 学修复 剂与污 染物发 
生一定 的化学 反应， 使污染 物被降 解和毒 性被去 除或降 低的修 复技术 [4:) 。 

相对 来说， 生物 修复、 植物 修复、 生 态修复 对环境 是友好 型的， 同时成 本也比 
物理 修复、 化学 修复低 M。 但要很 好地解 决污染 修复的 问题， 还有 许多问 题需要 
解决。 

(1)  植物修 复技术 所需的 植物， 此 类植物 的筛选 工作是 至关重 要的。 同 时还要 
研究筛 选的植 物为什 么能修 复农药 污染， 怎样 修复， 以及可 以修复 的农药 种类。 

(2)  生物修 复中， 土 著微生 物的活 性和适 应性， 外 源微生 物的筛 选等也 是需要 
进一步 研究的 课题。 理想的 微生物 是耐性 极高， 并能够 以农药 作为营 养源。 

(3)  生态 修复实 际上是 一个综 合性的 方法， 如何将 各种修 复技术 有机结 合起来 
也是一 个需要 研究和 解决的 课题。 
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昆虫 基因组 与农药 新靶标 


Molecular  Targets  of  Insecticides  and  Insect  Genome 


在 农业和 卫生害 虫的防 治中， 杀虫 剂因为 具有高 效性、 快 速性、 广 谱性、 使用 
方便、 经 济效益 显著等 特点。 但 是随着 杀虫剂 大量、 频繁、 长期的 使用， 昆 虫在生 
态、 行为 机制、 生 理生化 上发生 改变， 从而 产生了 抗药性 [1]。 当多种 害虫对 同一种 
杀虫 剂产生 了显著 抗性， 或 者同一 种害虫 对同一 类杀虫 剂产生 了显著 抗性， 往往意 
味 着某种 或某类 杀虫剂 寿命的 结束， 也可 能同时 意味着 这种或 者这类 杀虫剂 作用的 
靶标 将成为 历史。 一种杀 虫剂的 开发需 要很长 的时间 和大量 的开发 成本， 一 类杀虫 
剂的 创制更 是一个 巨大的 工程， 而 一个杀 虫剂作 用靶标 的研制 成功与 应用更 是划时 
代的 贡献。 因此， 在目前 抗药性 成为一 个不可 避免的 科学问 题的形 势下， 保 护现有 
的靶 标合理 利用， 研究与 开发新 的作用 靶标是 一个前 瞻性的 命题， 重 要性甚 至超过 
杀虫剂 品种或 种类的 开发。 

世界 范围内 的抗药 性问题 促使人 们寻找 更优秀 的农药 和新的 农药作 用靶标 。传 
统 的药物 发现是 药物化 学和药 理学驱 动的， 都是 遵循了 活性鉴 定在前 靶标研 究在后 
的 特点， 很 大程度 上依赖 于药理 产业长 期经验 积累， 修 饰调节 老药和 先导化 合物获 
得新药 候选化 合物以 及意外 发现。 筛 选是耗 时和盲 目的， 因为 药物靶 标和药 物的功 
能在 大多数 情况下 未知， 且药理 产业发 现的药 物靶标 数目也 相当少 [=1。 据统计 ，目 
前 上市药 物所针 对的靶 标大约 500 个。 经 过传统 药物发 现方法 所得到 的有限 靶标数 
目， 说明 靶标的 发现是 药物发 现过程 中的主 要瓶颈 [3]， 限制了 人们对 农药选 择性、 
潜 在的抗 药性风 险难以 预测。 从靶标 到活性 化合物 的研究 途径， 可以 避免农 药开发 
的盲 目性， 减少 毒性、 抗药性 风险。 只要 找到了 药物作 用的靶 标分子 就能根 据其特 
点开发 和设计 药物， 对有害 生物进 行靶向 控制。 近年 来大量 分子生 物学技 术的出 
现， 尤其 是基因 组学、 生物信 息学、 蛋白质 组学、 质谱 联用技 术及生 物大分 子相互 
作用分 析技术 等推动 了从纷 繁复杂 的细胞 内生物 大分子 中发现 特异性 的药物 作用靶 
标 分子的 进程。 

有害生 物基因 组序列 与分析 为寻找 农药新 靶标、 寻 找现有 靶标的 新靶点 提供了 
有力 工具。 目前， 利用生 物基因 组信息 开发新 的农药 靶标， 还存 在一定 的问题 ，主 
要 包括： ①基因 组提供 的信息 有限。 基因 组提供 的仅仅 是核酸 水平的 信息， 与蛋白 
质 组学需 求的内 容还存 在较大 差距， 这也是 蛋白质 组研究 进展缓 慢的重 要原因 ，从 
大量的 核酸信 息中寻 找候选 的杀虫 剂作用 靶蛋白 还需进 行不同 层次的 筛选。 ②候选 
靶标的 功能验 证有待 加强。 基因 组学开 展了纷 繁复杂 的核酸 互作、 进化、 联 系等不 
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同核酸 层次的 研究， 但是蛋 白质的 功能研 究手段 还有待 加强。 即使 获得了 候选靶 
标， 这 些候选 靶标的 功能、 在生物 体生命 循环中 的作用 与致死 特性、 可被利 用的程 
度等 还需要 大量的 研究。 ③ 候选靶 标的结 构不易 阐明。 蛋白质 结构的 研究远 远难于 
蛋白 质功能 研究， 这限制 了对蛋 白质- 蛋白质 互作、 蛋白 质-化 合物互 作等方 面的研 
究， 限 制了候 选靶标 的可利 用特性 研究， 同样也 限制了 针对候 选靶标 的新化 合物定 
向设计 和现有 化合物 的结构 改造。 ④ 离体构 建靶标 与内源 靶标的 差异。 候选 靶标蛋 
白质功 能与结 构研究 往往需 要外源 表达与 验证， 但是外 源表达 的候选 靶标蛋 白与生 
物体内 的内源 结构、 功能可 能还存 在一定 差距， 针对外 源表达 靶标合 成的候 选化合 
物对有 害生物 的高效 性还存 在不确 定性。 

不管 怎样， 基因 组提供 的大量 信息， 为新农 药表达 的开发 及针对 性农药 的合成 
与 开发， 提供 了有力 根据。 根据目 前对有 害生物 基因组 信息的 了解， 我们可 以从以 
下几 个方面 寻找新 的药物 靶标。 

(1)  通过 有害生 物基因 组序列 分析， 寻找有 害生物 维持生 命系统 不可缺 少的基 
因， 分 析相关 蛋白质 在生命 系统中 的作用 和可被 外源化 合物攻 击的可 能性， 参照作 
用于 这些蛋 白质的 内源化 合物， 合 成新的 活性化 合物， 分析 活性化 合物的 成药特 
性， 开 发并验 证新靶 标及与 活性化 合物的 互作。 

(2)  通过基 因组序 列分析 和功能 验证， 阐明 有害生 物各类 信号传 导途径 和限制 
这些 途径完 成的关 键因子 （如 某些 活化、 转移、 代谢酶 类）， 根据这 些关键 因子被 
内 源和外 源化合 物调控 特点， 寻找可 被外源 化合物 阻断的 信号传 导途径 因子， 开发 
新 的作用 靶标。 

(3)  通过 靶标有 害生物 与非靶 标生物 （如 哺乳 动物、 农 作物） 基因 组比较 ，寻 
找 仅在靶 标有害 生物中 存在的 基因、 蛋白 质等， 针对 这些材 料设计 外源活 性化合 
物， 不仅 可以有 助于新 靶标的 发现， 而且 可以预 见基于 新靶标 的外源 化合物 具有很 
高的选 择性。 

(4)  根据有 害生物 基因组 序列， 与药物 数据库 中药物 靶标序 列进行 比较， 寻找 
类似的 可利用 有害生 物候选 靶标， 分析不 同类生 物中候 选靶标 差异， 进行靶 标-化 
合 物虚拟 筛选， 并进 行试验 验证， 同 时进行 候选靶 标开发 和外源 高效化 合物的 
筛选。 

(5)  根据 相近生 物基因 组比较 分析， 如昆虫 与天敌 蜘蛛， 发现同 源基因 / 蛋白 
质的 差异， 具有较 大差异 的基因 / 蛋白质 可以作 为农药 新靶标 开发的 候选， 这些靶 
标 开发的 成功同 时也保 证了对 相近有 益生物 的保护 特点， 兼顾 了综合 防治中 其他防 
治 手段的 效果。 

通过 上述技 术可以 发现众 多潜在 的药物 靶标， 但 是与药 物开发 一样， 这 些潜在 
的 药物靶 标是否 能够作 为新型 的靶标 用于药 物筛选 仍然需 要对靶 标的安 全性、 有效 
性进行 充分的 验证， 所以 如何验 证靶标 功能、 发 展药物 靶标发 现与靶 标功能 验证相 
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结合技 术仍然 是相对 任重而 道远的 工作。 药物 研发是 多学科 交叉的 科学， 现 代生物 
技术的 发展为 新型药 物发现 注人了 强大的 动力， 随 着基因 组学、 蛋白质 组学、 生物 
信 息学、 遗传 学及生 物技术 的继续 发展， 靶 标研究 的新策 略和新 技术将 会不断 
涌现。 


参 考文献 

[1]  姚 洪渭， 叶 恭银， 程 家安. 害 虫抗药 性适合 度与内 分泌调 控研究 进展. 昆虫 知识， 2002, 

39  (3)：  181-187 

[2]  Reiss  H.  Drug  discovery  of  the  future：  the  implication  of  human  genome  project.  Trends  in 
Biotechnology,  2001， 19:  496-499 

[3]  Drews  J.  Drug  discovery：  a  historical  perspective.  Science ,  2000， 287 :  1960-1964 

撰 稿人： 刘泽文 

南京农 业大学 


除 草剂的 选择性 


•  209  • 


除 草剂的 选择性 

Selectivity  of  Herbicide 


一、  除 草剂的 选择性 

早在 19 世纪 末人们 就发现 硫酸铜 可以防 除麦田 一些十 字花科 杂草， 后 来用硫 
酸、 矿物油 等防除 杂草。 1932 年 发现了 真正意 义上具 有选择 性的除 草剂， 如二硝 
酚、 地乐 酚等， 防除部 分禾谷 类作物 田中的 阔叶杂 草〜。 1942 年 2,4-D 除 草活性 
的 发现， 以 及随后 2 -甲 -4 - 氯等除 草剂的 使用， 标志着 除草剂 的广泛 应用。 特别是 
近几十 年来， 除草 剂的发 展更是 迅速， 许多新 的除草 剂相继 涌现。 除 草剂的 选择性 
可 以决定 其使用 的范围 和销售 市场。 例如， 芳氧 苯氧丙 酸酯和 环己二 酮两类 除草剂 
能 够在双 子叶作 物和杂 草之间 具有选 择性， 是因 为双子 叶植物 的质体 内具有 原核形 
式的乙 酰辅酶 A 羧化 酶， 它 对上述 两类除 草剂不 敏感； 而单 子叶植 物和一 些杂草 
的质 体内含 有的是 真核形 式的乙 酰辅酶 A 羧 化酶， 它却对 上述两 类除草 剂敏感 K 。 

除草剂 的选择 性是指 除草剂 由于 不同对 象在形 态学、 生理 学和生 物化学 上的差 
异而 表现的 不同程 度的敏 感性。 形 态上， 可以从 施药器 械的开 发研制 以及配 套的耕 
种水平 来利用 这种选 择性， 这 对于大 农场， 规模 化耕作 是很有 用的。 

生理生 化方面 是最能 够解释 除草剂 如何具 有选择 性的。 植 物体内 有两种 重要的 
酶 系与除 草剂的 选择性 相关： 谷 胱甘肽 -S- 转移酶 (GST) 与细 胞色素 P450 单加氧 
酶系 [3'1] 。 P450 酶系 对除草 剂的代 谢与解 毒作用 是导致 除草剂 选择性 与植物 耐受性 
的重 要机制 之一。 另外， 利用除 草剂保 护剂， 如活 性炭、 萘酸酐 （第 一个商 品化的 
安 全剂， 1971 年 投人市 场）、 二氯 丙烯胺 等也可 使除草 剂在作 物和杂 草之间 获得选 
择性 K 。 

二、  除草剂 在转基 因作物 中的代 n •反应 

除 草剂分 子在植 物体内 通过其 官能团 或反应 基的变 化而被 代谢， 包括这 些反应 
基 在内的 除草剂 生物转 变作用 或代谢 反应有 氧化、 还原、 水解、 脱水与 脱卤、 酰化 
与脱烷 基化， 以及环 的裂解 与轭合 反应等 [6’73.。 

1. 除草剂 在植物 体内的 代谢过 程[811] 

除草剂 在高等 植物体 内的代 谢由三 个阶段 组成： 转化 （阶段 I)、 轭合 （阶段 


•  210  • 


植  保 


n ) 和分离 （阶段 皿）。 

在阶段 I， 疏 水的除 草剂大 部分转 化为亲 脂性减 弱的代 谢物， 这 个过程 主要通 
过氧化 作用、 过氧化 作用， 或 者由细 胞色素 P450 单加氧 酶催化 的还原 作用， 产生 
毒性降 低的代 谢物， 但 也有一 些除草 剂会被 活化。 在阶段 n,  —些除 草剂或 经过阶 
段 I 产 生的代 谢物可 以直接 与谷胱 甘肽、 糖 或者氨 基酸发 生轭合 作用， 从而 形成易 
于排除 的水溶 性的化 合物。 最后， 在阶段 II， 轭 合的代 谢物会 进一步 转化为 流动性 
降 低的代 谢物， 进而贮 存于植 物的液 泡或细 胞壁。 

2. 代谢中 的两种 主要酶 系[6’81°12] 

在 代谢作 用中， 两种酶 系统起 着重要 作用， 即 GST 与细 胞色素 P450 单加氧 
酶。 GST 催化 一系列 疏水、 亲电子 除草剂 的轭合 作用， 保护 细胞免 受氧化 伤害， 
GST 还具有 谷胱甘 肽过氧 化物酶 （GPOX) 或 异构酶 的活性 及结合 蛋白的 功能； 
GPOX、 GST 可以还 原有机 氢过氧 化物为 羟基衍 生物。 P450 酶系 对除草 剂的代 
谢 与解毒 作用是 导致除 草剂选 择性与 植物耐 受性、 杂 草对除 草剂产 生抗药 性的重 
要机制 之一。 细 胞色素 P450 酶 系可催 化以下 反应： 脱 烷基化 作用、 环 氧化作 
用、 过氧化 反应、 羟基化 作用、 异构化 和催化 酯键断 裂等。 其中羟 基化、 脱烷基 
化是细 胞色素 P450 酶系 诱导的 除草剂 最普遍 的代谢 反应。 

三、 除草剂 的药害 

除草剂 对作物 产生药 害主要 有以下 几个方 面的原 因[13'14]: ① 用药量 超标； 
②除草 剂选择 不当； ③施 药时间 不当； ④施 药环境 异常； ⑤残留 影响。 药害 产生的 
症状 由于和 一些元 素缺乏 症以及 病害症 状十分 相像， 有时肉 眼很难 判断， 只 有进一 
步 的分析 才能够 确定， 这无疑 给药害 的诊断 带来了 困难。 

药害 的应对 措施， 主 要是科 学合理 的使用 农药， 如正确 选择除 草剂， 严 格掌握 
用药量 和用药 时间， 用药器 械要彻 底清洗 [141， 对持效 期长的 除草剂 注意合 理轮用 
等。 防止药 害的产 生需要 农药生 产者、 使 用者， 以及 农药管 理部门 的共同 努力。 

农业生 产的巨 大需要 推动了 除草剂 的快速 发展， 但 关于除 草剂选 择性， 还有许 
多 问题、 难 题等待 我们去 解决。 

(1)  由于杂 草对除 草剂抗 药性的 产生和 发展， 淡化 了除草 剂的选 择性， 这一方 
面 导致了 除草剂 用量的 增加， 另一 方面也 给作物 的安全 构成了 威胁。 

(2)  转 基因技 术的应 用使除 草剂的 选择性 问题变 得相对 简单， 但是， 抗 除草剂 
的 转基因 作物的 商业化 种植不 仅没有 减少， 反而是 增加了 除草剂 的用量 [6]。 怎样科 
学利 用除草 剂的选 择性， 减少 药害， 仍是 除草剂 使用中 的一个 难题。 
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害虫 抗药性 

Pest  Insect  Resistance  to  Insecticides 

杀虫 药剂的 使用一 直是害 虫防治 的主要 手段， 其环 境和抗 药性风 险是导 致杀虫 
药 剂品种 退出市 场的主 要原因 。在 1908 年发现 石灰硫 磺合剂 防治一 种介壳 虫失败 
后， 1914 年  Melander  首次以  Can  Insects  become  resistant  to  sprays? 为标 题在美 
国昆 虫学会 主办的 Journal  of  Economic  Entomology 杂志 上做了 报道 。在 1914 〜 
1946 年， 对无 机农药 抗性的 报道又 增加了  11 例 。以 DDT 为 代表的 有机杀 虫药剂 
的问 世由于 其极高 的活性 给人们 带来了 错误的 信息， 认为 抗性只 是过去 的事情 。但 
是， 很快 家蝇对 DDT 产生 抗性的 事实破 灭了当 初认为 昆虫对 有机杀 虫药剂 不产生 
抗性的 幻想。 随着 环戊二 烯类、 氨 基甲酸 酯类、 甲 醚类、 有机 磷类、 拟除 虫菊酯 
类， 甚至生 物农药 （如苏 云金芽 抱杆菌 Bacillus  thuringiensis) 等商 品化， 在引人 
市场 2 〜 20 年后 抗性问 题都逐 渐显现 出来。 到目前 为止， 至少有 600 种昆虫 产生了 
抗 药性， 但 还没有 对抗性 “ 免疫” 的药剂 [1'21。 

害虫对 杀虫药 剂产生 抗性的 倍数一 般在几 十倍到 几千倍 不等， 甚至 上万倍 。由 
于抗 药性的 产生， 农民 不可避 免地要 通过增 加施药 的剂量 （浓 度） 达到 原来的 防治效 
果， 导致 了环境 污染的 加重。 最终的 结果是 我们制 定的施 药安全 间隔期 等没有 实际意 
义， 即使符 合安全 间隔期 要求， 由 于施药 剂量的 加大， 农 产品残 留仍然 超标。 昆虫为 
应对 杀虫药 剂产生 抗药性 的策略 主要有 4 种： 一是 在体内 合成能 够分解 杀虫药 剂分子 
的酶； 二 是用新 的蛋白 质替代 原来杀 虫药剂 的靶标 蛋白或 原来靶 标蛋白 缺失； 三是增 
加表皮 的厚度 或改变 表皮的 结构阻 止药剂 进人； 四是 害虫发 展了识 别药剂 的能力 ，通 
过行 为逃避 减少与 药剂的 接触。 过 去几十 年来， 杀虫药 剂的分 子靶标 90% 以上 集中在 
昆虫的 神经系 统[3:]。 自从 发现了  DDT 的杀 虫活性 以来， 创 制了一 系列作 用于昆 虫神经 
细胞轴 突膜受 体影响 细胞膜 内外离 子浓度 梯度的 药剂， 应用 最广泛 的一类 就是拟 除虫菊 
酯类 药剂。 应 该说抑 制神经 细胞突 触间隙 乙酰胆 碱酯酶 的药剂 是研发 种类最 多的， 主要 
包括有 磷酸酯 和氨基 甲酸酯 两大类 药剂。 作用 于神经 细胞突 触间隙 的乙酰 胆碱受 体的药 
剂近 10 年 来有了 迅速的 发展， 新烟碱 类药剂 的发现 彻底改 变了过 去沙蚕 毒素类 药剂活 
性低 的局面 [4’5]。 阿维菌 素的发 现大大 促进了  GAB A-C1 离 子通道 复合体 靶标的 研究。 

比较 生理生 化和分 子生物 学推进 了选择 性杀虫 药剂新 靶标的 发现。 昆虫 生长发 
育、 行为 活动、 飞行活 动的调 控机制 将为发 展生物 合理性 药剂提 供重要 的信息 。生 
物化学 和分子 生物学 知识和 技术对 于新化 合物或 植物保 护因子 的发现 显得越 来越重 
要 （如 毒素的 发现与 利用、 转植物 保护因 子作物 等）。 相关生 物基因 组测序 的完成 
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为新 药剂的 创制提 供了重 要的分 子靶标 信息。 通过 搜索基 因组- 药物基 因发现 -转移 
基 因-修 饰基因 （基因 改造） 等途径 创制新 的生物 / 生物源 农药。 通过 分析昆 虫基因 
组 寻找新 的蛋白 靶标， 再通过 蛋白质 与新化 合物互 作研究 发展新 的杀虫 药剂。 

解决 害虫抗 药性主 要面临 的科学 难题包 括以下 几种。 

(1)  杀虫药 剂专一 性靶标 的分子 基础。 新作 用分子 靶标药 剂的创 制是解 决害虫 
抗药性 最重要 的途径 之一。 昆虫体 内专一 性的分 子靶标 是创制 选择性 药剂的 重要依 
据。 过 去发现 的许多 神经毒 剂基本 上不属 于昆虫 体内作 为药剂 创制的 专一性 靶标。 
在昆 虫特有 的一些 生理生 化过程 中寻找 关键的 分子靶 标是未 来研究 的重点 也是难 
点。 例如， 昆 虫生长 发育过 程中脱 皮变态 的关键 酶系以 及激素 调控的 机制； 昆虫飞 
行肌 能量供 给的机 制及其 调控和 机制。 

(2)  害 虫抗药 性产生 及治理 的种群 遗传学 机制。 抗 药性基 因在种 群中的 扩散稀 
释 规律、 不同 抗药性 基因在 种群基 因交流 过程中 整合的 规律以 及抗性 基因选 择压去 
除后 的衰退 规律等 是害虫 抗药性 治理的 基础。 昆虫 的生殖 方式、 生活 史规律 、食 
性、 迁飞 规律、 药剂 亚致死 剂量的 影响等 是研究 昆虫种 群抗药 性基因 交流的 基础。 

(3)  害 虫抗药 性基因 早期检 测的生 物化学 和分子 生物学 基础。 害 虫抗药 性基因 
的及时 准确检 测一直 是制约 害虫抗 药性早 期治理 的重要 因素。 传统的 抗药性 检测主 
要 是依据 生物测 定技术 （如 致死 中量的 比较、 毒力回 归线的 位移、 诊 断剂量 等）， 
实践当 中往往 是药剂 田间防 治效果 下降才 检测到 害虫抗 药性的 存在。 在害虫 抗药性 
生 物化学 和分子 机制研 究的基 础上， 发展 快速准 确的害 虫抗药 性基因 检测技 术是达 
到害虫 抗药性 早期检 测预警 的重要 途径。 
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土壤水 分的遥 感监测 


Soil  Moisture  Monitoring  by  Using  Remote  Sensing 


土壤 水分的 遥感监 测是目 前遥感 技术应 用研究 的前沿 领域， 是公 认的世 界性研 
究难题 之一。 由 于土壤 水分资 料对于 农业、 水文、 气象 等都具 有很高 的应用 价值， 
因而在 该领域 的探索 与研究 一直比 较活跃 m。 利用卫 星遥感 快速、 实时、 大 范围、 
多 时相等 优势， 进行土 壤水分 监测， 有助于 采取积 极有效 的应对 措施， 如通 过对严 
重威 胁到粮 食安全 和生态 环境安 全干旱 的遥感 监测， 进 一步采 取防旱 抗旱措 施以减 
少 和降低 损失。 

土壤水 分的遥 感从原 理上可 分为两 大类： 一 类是基 于土壤 水分的 变化会 引起土 
壤的 光谱反 射率的 变化； 另 一类则 基于土 壤水分 过少产 生干旱 会引起 植物生 理过程 
的 变化， 从而改 变叶片 的光谱 属性， 并显著 地影响 植冠的 光谱反 射率。 对土 壤水分 
的遥感 监测研 究从遥 感光谱 波段的 使用可 分为可 见光和 近红外 遥感、 热红外 遥感、 
微波 遥感。 

1.  土 壤水分 遥感监 测机理 

土 壤光谱 受土壤 母质、 有 机质、 水 分等多 种复杂 因素的 影响。 在 母质等 其余因 
素一 致的情 况下， 土壤 含水量 对土壤 光谱反 射率有 着重要 影响， 特别 是在水 汽吸收 
峰 处尤为 明显。 潮湿 土壤在 1400nm 和 1900nm 附近有 明显的 吸收峰 ，在 970nm、 
1200nm 和 1770nm 处 有弱吸 收峰， 它们都 是土壤 水分子 振动的 倍频或 合频引 起的。 
普杜 大学研 究人员 对水分 吸收谱 段分析 表明， 应 用反射 率的量 值能确 定土壤 水分含 
量。 早在 1965 年， Berners 等 [2)就 发现裸 地土壤 湿度的 增加会 引起土 壤反射 率的降 
低。 Everitt 等 [3] 研究 结果 表明可 见光、 可见 光-近 红外、 可见光 -中红 外波段 的数字 
化录像 资料都 与土壤 湿度存 在着显 著的相 关性， 其 中中红 外的相 关性最 为显著 。然 
而， 利 用土壤 的反射 率的差 异来遥 感土壤 水分， 会由于 不同类 型土壤 间发射 率的差 
别与土 壤水分 引起的 差别相 当或更 大[4]， 加 之太阳 高度、 大气 条件和 地表状 况等引 
起的 误差， 使 得用这 种方法 定量估 算土壤 水分变 得更加 困难。 

热惯 量是物 质对温 度变化 热反应 的一种 量度， 反映 了物质 与周围 环境能 量交换 
的 能力。 水 的热惯 量比土 壤高， 因此 含水量 较高的 土壤昼 夜温差 较小。 最早 成功地 
应用 热惯量 模型的 Waston 等[5’6] ， 通过 对不同 形式下 的表观 热惯量 值与土 壤表层 
水分 含量关 系进行 分析， 找 出最佳 的相关 关系。 通过 简化能 量平衡 方程， 可 直接利 
用卫 星资料 推算热 惯量。 热 惯量只 考虑了 土壤对 温度变 化的热 反应， 因而一 般只适 
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用于 裸土或 植被覆 盖度比 较低的 地区。 

2.  土 壤水分 微波遥 感机理 

尽 管用可 见光与 近红外 及热红 外遥感 土壤水 分是可 行的， 但当地 表被云 雾覆盖 
时， 它 们则变 得无能 为力。 微 波对云 雾有较 强的穿 透力， 因此 微波遥 感在土 壤水分 
监 测中具 有其独 特的优 越性。 

根据辐 射传输 理论， 来 自土壤 的向上 辐射取 决于表 层土壤 的介电 性质， 因此使 
用微波 长波段 的遥感 器更适 合于收 集厚层 土壤的 信息。 被动微 波遥感 通过获 得土壤 
亮温， 然后利 用物理 模型反 演土壤 水分或 与土壤 湿度建 立经验 -统计 关系。 主动微 
波遥 感器发 射经调 制的电 磁波， 并且 接收后 向散射 回波， 通过 后向散 射系数 建立目 
标物的 形态和 物理特 征与后 向散射 回波的 关系。 微波遥 感建立 的半经 验模式 容易反 
演， 但 是不够 可靠。 而理 论模式 较复杂 需许多 的输人 数据， 使得反 演变得 困难。 

在 裸露平 坦土壤 上的信 号对土 壤湿度 的敏感 性远好 于在粗 糙或有 植被的 土壤上 
的。 因 为植被 吸收了 土壤的 发射， 然 后本身 再发射 辐射， 使得 问题就 更复杂 。目 
前， 利 用微波 遥感研 究植被 对土壤 湿度的 影响， 已 有一些 经验、 半经 验及理 论的模 
式 建立， 但仅针 对特定 地区， 不具普 遍性。 研究还 表明， 仅通 过微波 技术来 获得精 
确、 实时的 植被、 地表、 土壤 等参数 信息是 极其困 难的， 必须 依赖其 他技术 手段。 

3.  土壤 水分监 测指数 的应用 

当作物 供水正 常时， 卫 星遥感 的植被 指数在 一定的 生长期 内保持 一定的 范围， 
而卫 星遥感 的作物 冠层温 度也保 持在一 定的范 围内。 如 果遇到 干旱， 作物 供水不 
足， 一 方面作 物的生 长受到 影响， 卫 星遥感 的植被 指数将 降低， 另一 方面， 作物的 
冠层温 度将会 升高， 这 是由于 干旱造 成的作 物供水 不足， 作物 没有足 够的水 供叶面 
蒸发 （蒸发 带走热 量）， 致使 植被冠 层温度 升高。 

基 于植被 指数随 着水分 胁迫的 增加而 降低的 原理， 植被状 态指数 可以间 接地反 
映 旱情。 大多 数基于 植被指 数的模 型一般 情况下 只适合 植被覆 盖度比 较高的 地区； 
对 于稀疏 植被或 裸地， 监测结 果存在 较大的 偏差。 植被 状态指 数在时 间上有 一定的 
滞 后性， 在干旱 初期， 很 难通过 植被指 数监测 出来。 植 被状态 指数法 有距平 植被指 
数^、 条件植 被指数 ™ 等。 

温 度状态 指数则 基于植 被冠层 温度随 着水分 胁迫的 增加而 增加的 原理， 与植被 
状 态指数 具有等 同意义 的指示 作用。 如果 一个时 期内包 含极端 干湿的 年份且 植被生 
长主要 与供水 有关， 那么温 度状态 指数与 植被状 态指数 在水分 胁迫监 测中有 着较大 
的 潜力。 

植被 温度状 态指数 [w'lll] 较好地 改变了 单纯基 于植被 指数或 单纯基 于陆面 温度进 
行 土壤水 分状态 监测的 不足， 有效 地减小 了植被 覆盖度 对干旱 监测的 影响， 提高了 
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旱情遥 感监测 的准确 度和实 用性。 该方法 要求研 究区足 够大且 土壤表 层含水 量变化 
范围 为凋萎 含水量 到田间 持水量 之间。 条件植 被温度 指数、 植 被供水 指数等 均属植 
被温 度状态 指数。 

4.  土壤 水分遥 感监测 的难点 

利用卫 星遥感 监测土 壤水分 含量， 不能 直接得 到土壤 水分的 信息， 但可 反演得 
到地表 物理参 数值。 通过 这几个 参数， 可以建 立遥感 数据与 土壤水 分含量 的关系 
式。 因此， 为提高 遥感反 演土壤 水分的 精度， 应 在两个 方面进 行更加 深人的 研究， 
即卫星 反演地 表物理 参数的 精度， 以 及地表 物理参 数与水 分含量 建立关 系的准 
确性。 

由 于辐射 传输过 程的复 杂性， 卫 星反演 地表物 理参数 往往都 是病态 反演， 需要 
对其物 理过程 或者参 量的计 算进行 简化， 才 能达到 应用的 目的， 而简 化必然 导致计 
算结果 准确度 降低。 例如， 地表 温度是 土壤水 分和干 旱监测 的至关 重要的 地表参 
数， 对 地表温 度的反 演尽管 极受重 视且开 发了许 多模型 方法， 但地表 温度反 演的精 
度 仍受制 于许多 因素： ①大 气对热 红外波 段的影 响非常 复杂， 难以进 行精确 的大气 
校正； ②热红 外波段 信息受 地表热 状况的 影响， 而且地 物本身 的热过 程非常 复杂， 
要定 量表达 这一过 程非常 困难； ③ 热探测 器获得 的物体 发射辐 射信息 包含了 地表温 
度 与比辐 射率， 温 度与比 辐射率 的分离 是热红 外遥感 的一个 难点； ④ 热红外 遥感图 
像的 空间分 辨率一 般低于 可见光 -近红 外遥感 图像， 造 成了混 合像元 （非 同温 像元） 
的 定义和 计算的 复杂。 而 地表物 理参数 与水分 含量的 关系建 立一般 采用统 计的方 
法， 建立的 基本为 经验、 半 经验的 模式， 但 都是针 对某一 地区， 具 有较大 的局地 
性， 不 带有普 遍性。 

今 后土壤 水分与 干旱的 遥感监 测需要 在以下 3 方面 改进： ①发展 对土壤 水分敏 
感波段 的高分 辨率遥 感器； ② 结合使 用包括 微波遥 感的多 种遥感 手段； ③随 着遥感 
和地理 信息系 统技术 的不断 发展， 综合不 同干旱 监测指 数并结 合水文 模型、 作物模 
型、 陆面过 程等多 种研究 方法。 
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气候变 化与作 物生产 


Climate  Change  and  Crop  Production 


自工 业革命 以来， 由 于人类 活动的 加剧， 石油、 煤 等化石 燃料大 规模地 使用， 
以及对 土地资 源过度 的开发 利用， 严 重地破 坏了地 球的自 然生态 系统， 导致 大气中 
二 氧化碳 （C02) 等温室 气体浓 度急剧 上升， 造 成了以 变暖为 主要特 征的全 球气候 
变化。 1906 〜 2005 年全球 平均地 面气温 升高了 （0.  74 士 0.  18)°C， 21 世纪末 全球平 
均地 面气温 将上升 1.  1~6.  4°C.[1] 。 

气候是 作物生 长发育 的环境 条件， 气 候的变 化必然 会影响 作物的 生长。 大气中 
C02 浓度 的升高 可以提 高作物 的净生 产力， 这 是因为 CCh 的 “肥效 作用” 能 够增加 
光 合作用 速率和 水分利 用率， 这种 影响的 大小因 农作物 不同而 不同。 C02 对 小麦和 
水稻等 & 农作物 有积极 的施肥 作用， 但对 玉米、 高粱、 甘 蔗和小 米这些 C4 农作物 
的助长 效果不 明显。 然而， CCh 浓度增 加对作 物生长 的促进 作用， 受作物 呼吸作 
用、 作物生 长阶段 等因素 变化的 制约， 这 些因素 的变化 很可能 抵消二 氧化碳 增加的 
助长 作用。 

气候 变暖与 作物生 产的关 系非常 密切。 气 候变暖 使年平 均气温 上升， 从 而导致 
积温 增加、 生长期 延长。 研究 表明， 未来 气候变 化将改 变现存 的作物 布局和 种植结 
构， 扩 大作物 的种植 范围， 提 高全球 的土地 承载力 水平。 当 气温升 高时， 在 赤道地 
区， 主要农 作物生 产区会 向极地 方向移 动几个 纬度。 据 分析， 到 2050 年我 国几乎 
所有地 方的农 业种植 制度都 将发生 较大变 化[2] 。 

另外， 未来气 候变化 将导致 主要农 作物发 育速度 加快和 生育期 缩短， 影 响干物 
质积 累时间 [9]。 特别是 气温升 高后， 夏季 的高温 和干旱 将抑制 作物的 生长发 育进而 
影响农 作物的 产量， 特 别对喜 凉作物 带来较 大冲击 在现有 的种植 制度、 种植品 
种和 生产力 水平不 变的前 提下， 如不采 取任何 措施， 未 来中国 小麦、 水稻和 玉米三 
大作物 均以减 产为主 [53。 另外， 在气 候变化 的大背 景下， 异常 气候出 现的概 率将大 
大 增加， 尤 其是极 端天气 现象的 增多， 区 域气候 灾害、 荒 漠化、 沙尘暴 的加剧 ，势 
必导 致世界 粮食生 产的不 稳定。 

同时， 在 变暖的 气候条 件下， 暖 冬造成 作物病 虫基数 增加、 越冬 死亡率 降低， 
显著 增加冬 后有效 病虫源 基数； 还引起 病虫害 发生和 迁人期 提前、 危 害期延 长以及 
作物病 虫害越 冬界限 北移； 冬 季变暖 也会导 致杂草 蔓延， 这意 味着气 候变化 有可能 
增 大农药 和除草 剂的施 用量。 另外， 温度 升高， 土壤有 机质的 微生物 分解将 加快， 
而 且土壤 一旦受 旱后， 根生 物量的 积累和 分解都 将受到 限制， 这需要 施用更 多的肥 
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料以满 足作物 的需要 [6)。 施肥量 的增加 不仅增 加农业 成本， 其 挥发、 分解、 淋溶流 
失的 增加还 会对土 壤和环 境产生 危害。 

气候变 化已经 对农业 产生了 威胁， 未 来的气 候变化 将会加 剧农业 生产的 不稳定 
性和脆 弱性， 农 业生产 的风险 更大。 因此， 近几十 年来， 科学 家们一 直致力 于气候 
变 化对作 物生产 的影响 研究。 

目 前全球 气候变 化对作 物生产 的影响 研究主 要集中 在观测 实验和 模型模 拟影响 
两 方面。 气候 变化对 作物生 产影响 的观测 试验方 面的研 究国外 开展得 较多。 其中 
FACE  (free-air  CO2  enrichment) 实验最 具有代 表性， FACE 是指在 自由空 气中增 
加 CCh 浓度。 就是 在无封 闭的田 间条件 下控制 co2 浓度， 创造一 个未来 C02 増加的 
微域生 态环境 来模拟 未来气 候变化 影响的 一种技 术手段 w。 FACE 实验旨 在探索 
C02 浓度增 加对 植物生 长和产 量以及 生态系 统关键 过程的 影响； 在模 型模拟 方面， 
现在发 展较为 成熟的 是利用 气候模 式和作 物模式 相连接 进行动 态模拟 从而评 价气候 
变化 对作物 生产的 影响。 但是， 目 前所进 行的气 候变化 对作物 生产的 影响研 究仍存 
在很多 困难， 主 要包括 以下几 方面。 

(1)  在观 测实验 方面， CCh 浓 度升高 对作物 的影响 并非孤 立的， 温度、 水分、 
养分、 氧气、 光强、 生长空 间等因 子都对 作物生 长产生 重要影 响™。 （：02浓 度升高 
与 这些环 境因子 如何共 同作用 对作物 （生 化、 细胞、 器官和 整株尺 度等） 产生影 
响， 作 物又如 何对多 种环境 因子的 相互作 用作出 响应， 以及响 应的机 制尚待 研究。 
另外， 在 FACE 条 件下， 作物实 验研究 是直接 在一年 生作物 生育期 内人为 增施了 
C02, 但在 自然界 这是一 个渐进 过程， 在此期 间作物 个体、 群体、 品 种以及 世代之 
间都 会有一 个缓慢 的适应 过程， 适应 产生的 效果在 FACE 实验中 无法反 映出来 [9] 。 
进 行长时 间序列 的大型 FACE 综合 实验是 解决上 述问题 的有效 途径。 

(2)  在 气候模 型模拟 方面， 尽管 全球气 候模式 已有了 大幅度 改进， 气候 数值模 
拟已 取得了 相当的 成就， 但仍 存在不 少缺陷 难题， 特别 是不能 准确提 供气候 变率变 
化 的可靠 信息， 而气候 变率所 引起的 极端天 气事件 频率、 强度 和持续 时间的 变化， 
在某 种程度 上比气 候平均 态的变 化更能 影响作 物的生 长发育 [1°]。 近些 年来， 虽然 
区域气 候模式 的应用 可以解 决这样 的部分 难题， 但区域 气候模 式对地 形及自 然过程 
等因 素的参 数化会 引起模 型的不 确定性 增加， 进 而影响 气候模 型与作 物模型 的耦合 
结果。 因此， 未来利 用气候 模式应 考虑减 少模型 的不确 定性。 

(3)  在 作物模 型模拟 方面， 模型 中作物 生长发 育的某 些过程 （如叶 的发育 、叶 
的衰老 以及干 物质分 配等） 仍然 是建立 在经验 的基础 之上， 这 种不确 定性必 然会影 
响结 果的准 确性。 此外， 在 气候变 化大背 景下， 未来病 虫害可 能发生 频繁， 而作物 
模 型对这 种与实 际生产 密切相 关的因 素考虑 不足， 类 似的因 素还有 人文、 自然 、地 
理等。 为 有效地 解决作 物模型 难题， 需 要开发 适宜不 同地区 的综合 模型。 

(4)  对于已 经发生 的气候 变化， 很难将 气候变 化因子 从社会 发展， 科学 技术发 
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展 中剥离 出来， 因此 在判断 已经发 生的气 候变化 对作物 生产影 响时， 分清气 候本身 
的变化 和人为 影响是 十分困 难的。 应 该加强 气候变 化影响 的检测 与归因 分析。 
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作 物的气 象灾害 

Weather  Hazards  in  Crop  Production 


作物 气象灾 害是指 不利气 象条件 使作物 生产造 成损失 的气象 灾害。 由温 度因子 
引起的 有高温 热害、 低 温灾害 （冷 害、 冻害、 霜冻、 寒害 等）； 由水 分因子 引起的 
有 干旱、 涝渍 灾害、 雪灾 和冰雹 灾害； 由风引 起的有 风灾； 还 有由多 个气象 因子综 
合作 用引起 的如干 热风、 低 温雨雪 冰冻灾 害等。 与气 象灾害 的概念 不同， 作 物气象 
灾 害与作 物紧密 结合， 专 指在作 物生产 过程中 所遭受 的气象 灾害。 

近 年来， 作物 气象灾 害频繁 发生， 危害范 围广， 损失 程度重 [1_3]， 如 2008 年冬 
至 2009 年春 的我国 华北特 大农业 干旱、 2009 年秋至 2010 年春 西南特 大农业 干旱、 
2010 年夏季 南方特 大洪涝 灾害； 国外 也同样 是灾害 连连：  2008 年 9 月， 阿 根廷经 
历了  50 年来 最严重 旱灾， 阿根廷 干旱情 况非常 罕见， 因而缺 乏应对 干旱的 措施， 
致使 灾害损 失十分 严重；  2010 年 7 月， 巴 基斯坦 遭遇了  80 年来最 严重的 洪涝灾 
害， 农田 被淹、 作物 绝收等 均说明 气象灾 害已经 成为制 约农业 发展威 胁粮食 安全的 
重大 屏障。 因此， 作物气 象灾害 的监测 预警与 应急对 策研究 是农业 生产安 全所必 
需的。 

通过多 年的系 统深人 研究， 在 作物气 象灾害 的发生 机理、 时空 分布、 气象指 
标、 诊 断预测 技术和 防御措 施等方 面取得 了显著 进展， 提高了 气象防 灾减灾 水平。 

作物 气象灾 害监测 预警是 农业生 产防灾 减灾的 关键。 日本 由于水 稻冷害 发生频 
繁， 是 世界上 开展相 关研究 最早的 国家。 近 些年， 他们 侧重水 稻低温 冷害的 机理研 
究， 在大 型人工 气候室 内开展 试验， 探 求低温 冷害指 标和损 失评估 模型。 美国 、加 
拿大等 国家也 都不同 程度地 开展了 水稻冷 害的研 究[4’5)。 目前， 作物 灾害预 警系统 
的研 究已经 开展了 很多， 使作 物灾害 预测预 报能力 极大的 提高， 已有 许多监 测预警 
的研 究成果 应用于 农业气 象灾害 业务与 服务， 取得了 较好的 效果。 但精 细化、 动态 
化的作 物气象 灾害监 测预警 仍然是 一个很 大的难 题[6]。 作物 气象灾 害具有 “ 群发” 
的 特征， 几种 灾害有 时集中 于某一 时间或 某一地 区同时 发生， 给作物 生产造 成极大 
的 威胁。 一 直以来 作物气 象灾害 监测预 警研究 均比较 重视单 一灾种 研究， 没 有着眼 
于作物 气象灾 害的群 发性和 影响因 素的多 元关系 及其复 杂机制 的物理 背景， 没有重 
视环 境影响 和生物 抗逆性 的同步 研究， 缺 乏重大 农业气 象灾害 多学科 交叉高 层次研 
究和 多因子 的综合 研究， 这些 研究都 是作物 气象灾 害监测 预警的 难题。 

作物气 象灾害 影响评 估与风 险区划 技术， 国 内外学 者进行 了广泛 研究， 无论是 
单灾种 的作物 气象灾 害还是 综合作 物气象 灾害影 响都有 了深人 研究。 美国利 用田间 
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观测 和冰雹 资料， 建 立评价 作物受 灾面积 的统计 模型， 根据雹 日频率 和作物 损失资 
料构建 作物- 冰雹风 险类型 等级。 芬 兰学者 研究气 候变化 与冰雹 天气变 化的相 关性， 
通 过不同 作物发 育阶段 落叶比 模拟冰 雹损害 对后期 产量的 影响， 并 取得了 巨大进 
步， 但作 物气象 灾害影 响评估 与风险 区划研 究仍有 许多难 题等待 突破。 

(1)  单灾 种作物 气象灾 害影响 评估的 精确化 和综合 灾种作 物气象 灾害影 响评估 
的精 细化是 未来作 物灾害 影响评 估急需 解决的 难题。 在 作物气 象灾害 影响机 理基础 
上的精 细化作 物气象 灾害影 响评估 仍是一 个十分 复杂的 难题。 针对此 难题， 需要加 
大力度 开展相 关的野 外试验 研究， 取 得可靠 数据对 各种可 能情况 进行模 拟检验 ，从 
而建立 一个定 量化的 系统对 灾害的 影响进 行精细 评估。 

(2)  作物气 象灾害 影响评 估的标 准化。 主要包 括评估 指标体 系的标 准化、 评估 
方 法的标 准化和 评估表 征的标 准化。 作物气 象灾害 影响评 估的标 准化， 涉及 的部门 
较多， 又存 在多学 科交叉 问题， 不仅 涉及科 研领域 还关系 到社会 的方方 面面， 是一 
个十分 棘手的 难题。 解决此 问题， 需要国 家级权 威部门 牵头， 联合相 关部门 共同攻 
关， 提出 一个国 家级的 标准。 

(3)  定 量化的 作物气 象灾害 影响评 估系统 开发， 是 农业气 象灾害 业务服 务领域 
需要 大力解 决的难 题之一 P]。 作物气 象灾害 本身影 响因子 复杂， 又受 到人为 、社 
会、 经济发 展等的 制约， 且作物 气象灾 害在一 定区域 内并不 是单一 发生， 存 在各种 
灾害 的并发 性等。 针对此 问题， 应该加 强农业 灾害影 响等级 指标的 研究， 按 照区域 
特点， 将该 区域内 主要农 业气象 灾害按 照发生 频率、 危 害程度 等指标 集成综 合的灾 
害影响 等级指 标体系 [8] 。 

(4)  建立 综合的 作物气 象灾害 风险评 估系统 仍有较 大困难 1;1。 要 摒弃以 往自然 
要素之 间简单 叠加的 方法， 建立各 自然要 素之间 耦合关 系及其 与作物 气象灾 害风险 
的 关系， 在 系统研 究作物 气象灾 害风险 形成机 理的基 础上， 构 建作物 气象灾 害风险 
评估指 标体系 和评估 模型。 
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温室小 气候与 作物相 互作用 

Interaction  between  Crop  and  Greenhouse  Microclimate 

温室 是进行 作物反 季节生 产的主 要生产 设施。 温室 作物生 产具有 技术和 劳动力 
密集、 高 投人高 产出的 特点， 在解 决我国 三农问 题和提 高我国 农业的 国际竞 争力中 
的作用 越来越 突出。 目前我 国设施 作物栽 培面积 超过了  300 万 hm2 ， 已成为 世界设 
施 作物栽 培第一 大国。 

温 室环境 控制的 目的， 是为 温室内 的作物 提供适 宜生长 的环境 条件。 与 工业控 
制 不同， 温室 环境控 制面对 的是不 断生长 变化的 植物， 而且植 物本身 的生长 发育过 
程对 温室环 境的反 馈作用 极大。 例如， 作 物光合 作用过 程会影 响温室 内空气 C02 浓 
度， 作物的 蒸腾作 用会消 耗热量 和产生 水汽， 从而 影响温 室内空 气温度 和湿度 、温 
室 加热和 降温的 能耗， 以及病 虫害的 发生、 作物的 产量与 品质。 因此， 在温 室环境 
控制过 程中， 如 果不考 虑作物 生长过 程对温 室环境 的反馈 作用， 就会 导致控 制效果 
差、 能 耗高、 不能满 足作物 生长的 需要， 最终 影响到 温室作 物生产 的经济 与生态 
效益。 

温室生 产节能 问题主 要有两 个解决 途径： 一 是充分 利用当 地气候 资源， 优化温 
室结构 设计。 二是 优化温 室环境 调控。 在温 室环境 控制过 程中， 第一 步需要 做的事 
情是设 定控制 目标， 即 温室温 度达到 什么值 时要启 动加热 系统、 降温 系统、 开窗通 
风等。 控制目 标设定 值合理 与否， 不 仅直接 影响温 室作物 生长、 产量和 品质， 而且 
还会影 响温室 环境控 制的能 耗〜。 因此， 如何综 合考虑 作物生 长对环 境条件 的要求 
和环 境调控 所需的 能耗， 优化 温室环 境控制 目标， 是实 现温室 作物生 产节能 降耗所 
需 要解决 的科学 问题。 

温室作 物生产 系统是 一个包 括室外 气候- 温室结 构与覆 盖材料 -温室 小气候 -温室 
作物 -作物 生产管 理技术 的复杂 系统。 温室 内外、 温室 内空气 与作物 间的能 量交换 
与物 质输送 过程是 温室小 气候与 作物相 互作用 的基本 过程。 定量 描述温 室内外 、温 
室内空 气与作 物间的 能量交 换与物 质输送 过程， 是充分 利用当 地气候 资源优 化温室 
结构设 计以及 温室环 境控制 目标的 前提。 为此， 自 20 世纪 80 年代 以来， 以 荷兰为 
首的欧 美国家 开始研 究并建 立了基 于作物 光温生 理生态 过程的 温室作 物生长 模拟模 
型 [2_4] 和基于 能量平 衡与质 量平衡 的温室 小气候 模拟模 型[5] 。 因为这 两类模 型是定 
量了解 和分析 温室小 气候与 作物相 互作用 的有力 工具。 

在 温室小 气候和 温室作 物生长 模拟模 型研究 方面， 我国已 经初步 建立了 连栋温 
室和日 光温室 小气候 模拟模 型[6~ 。 近年来 ，我 国在温 室作物 生长模 拟模型 研究方 
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面， 也 取得了 显著的 进展， 建立了 一批温 室蔬菜 与花卉 作物生 长发育 模拟模 型[83。 
这 些研究 为定量 分析温 室小气 候与作 物互作 关系， 从而 进一步 优化温 室气候 控制奠 
定了 基础。 

我国北 方特有 的日光 温室面 积已达 40 万 hm2 以上， 是世 界上面 积最大 的温室 
类型。 日光温 室的建 筑结构 和材料 （北 、东、 西 H 面均 为不透 明的土 砖墙， 向南的 
斜屋面 为透明 的塑料 薄膜） 与普通 温室差 异大， 其主要 优势是 土砖墙 体在白 天吸收 
太阳 辐射， 夜 间通过 土砖墙 体发射 热辐射 为温室 保温或 减低温 度下降 速率和 程度， 
从而 达到降 低加温 能耗的 目的。 日 光温室 的特殊 结构设 计充分 考虑了 我国北 方冬季 
光照 充足但 气温低 的气候 特点。 但与普 通温室 相比， 日 光温室 内光的 水平分 布不均 
匀， 结 构有待 进一步 优化。 日 光温室 内的光 分布因 所处的 地理纬 度不同 而异。 同一 
地点 的日光 温室， 室内的 光分布 因温室 结构、 季 节不同 而异。 日光温 室的土 砖墙体 
与室内 空气间 的热辐 射交换 因土砖 墙体的 建筑材 料不同 而异。 因此， 如何定 量描述 
不同类 型温室 内外、 温 室内空 气与作 物间的 能量交 换与物 质输送 过程， 是进 行不同 
类 型温室 结构优 化设计 和环境 优化管 理所必 须解决 的科学 问题。 

总之， 在 定量描 述温室 小气候 与作物 相互作 用关系 方面， 还存在 以下两 个方面 
的难点 问题。 

(1)  如何 定量描 述不同 结构类 型温室 的温室 内外、 温室内 空气与 作物间 的能量 
(辐 射、 热量） 交换 与物质 （水 汽、 （：02等） 输送 过程？ 

(2)  如 何预测 温室植 物对环 境的反 馈效应 （光合 作用、 蒸腾 作用、 呼吸 作用） 
对温室 内植物 病虫害 发生、 产量和 品质的 影响？ 

这些 问题的 解决， 对充分 考虑各 地气候 特点， 优化 温室结 构设计 和环境 控制， 
以及提 高温室 作物生 产的经 济效益 与生态 效益， 有重 要推动 作用。 
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作 物系数 与作物 需水量 


Crop  Coefficient  and  Crop  Water  Requirement 


作 物需水 量是制 定农业 灌溉量 的重要 指标， 其 复杂性 在于它 的动态 变化。 不同 
作物以 及同一 作物不 同品种 之间， 需水量 不同； 在作 物生长 发育过 程中， 由 于其个 
体大小 差异、 生理过 程的水 分需求 差异， 造成了 作物需 水量随 发育期 不同而 不同。 
影 响作物 需水量 变化更 主要、 更 不稳定 的因素 是大气 条件， 大 气状况 决定作 物消耗 
水分的 能量， 这 种能量 越大， 需水量 越大。 

作 物需水 量的确 定方法 包括直 接测定 和理论 计算。 直接测 定的仪 器主要 是蒸渗 
计 (lysimeter) , 是测 定在水 分不受 限制时 作物适 宜生长 下的耗 水量。 但是 在不同 
年份作 物需水 量差别 很大， 这 种测定 值在生 产实践 中的应 用受到 限制， 它不 能对作 
物需水 量进行 预测， 不能用 来指导 灌溉。 因此 理论计 算就显 得非常 重要， 它 充分考 
虑 了作物 需水量 的影响 机制， 可以预 测不同 环境下 作物需 水量， 为科 学制定 灌溉方 
案提供 依据。 

20 世纪 40 年 代末到 70 年 代初， 作物 需水量 的计算 方法研 究发展 很快， Pen- 
man 于 1948 年在皇 家学会 会刊上 发表了 计算水 面蒸发 m 的 方法， 不 过这种 方法应 
用到 农田和 牧草， 则非常 粗糙。 Monteith 通过 引人表 面阻力 的概念 导出了  Pen- 
man-Monteith  (P~M  ) 公式 W ， 为非饱 和下垫 面蒸发 研究开 辟了一 条新的 途径； 
Jensen 提出了 由潜 在蒸散 估算实 际蒸散 的土壤 水分修 正系数 与土壤 有效水 含量成 
对数 变化的 关系^]  ;  Priestley 和 Taylor 推 导出湿 润气候 条件下 蒸发估 算公式 W 。 
这 些研究 尽管为 田间作 物需水 量估算 奠定了 坚实的 基础， 但它 们都属 于计算 实际耗 
水， 而 不是需 水量。 

直到 后来提 出作物 系数的 概念， 才真正 开始了 作物需 水量的 计算。 计 算式为 

ETP  =  fcETo  (1) 

式中， 兄 是作物 系数； ET。 是参 考作物 蒸散； ETP 是 作物需 水量。 

参 考作物 蒸散是 规定了 高度为 12cm、 冠层反 照率为 0.23、 叶 片气孔 阻力为 
100s/m 这 样一种 作物充 分覆盖 土壤、 水分 不受限 制时由 Penman-Monteith 公式计 
算得 到的蒸 散量。 这样， 就可以 针对不 同大气 状况， 计算在 任何时 间的作 物需水 
量。 这 就解决 了一种 标准作 物的需 水量， 其 他作物 可以参 考这种 标准， 通过 一种修 
正 来计算 不同作 物的需 水量， 这 种修正 系数就 是作物 系数。 但 是在确 定作物 系数和 
作 物需水 量方面 仍然存 在许多 问题。 

(1) 联 合国粮 食及农 业组织 (FA0)  一直推 荐运用 上式计 算作物 需水量 ，但 
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是 作物系 数的变 化非常 复杂， 因为 它包括 了土壤 和作物 特性的 影响。 当作物 未充分 
覆 盖时， 土壤 裸露， 作物 需水量 包括生 态需水 （土壤 蒸发） 和生 理需水 （作 物蒸 
腾）， 如果 表土干 燥而根 区含水 量充足 时问题 就更加 复杂。 实际应 用时， 把 作物系 
数的 变化过 程概化 为几个 阶段， 根据 各阶段 叶面蒸 腾和土 面蒸发 的变化 规律， 用一 
个 时段平 均值表 示该阶 段的作 物系数 。即 KC  =  K„  +  K,0  是 基本作 物系数 ，是 
表 土干燥 而根区 土壤平 均含水 量满足 作物蒸 腾时的 ET,./ET»。 是土表 蒸发系 
数， 反 映灌溉 或降雨 后因表 土湿润 致使土 面蒸发 强度短 期内增 加而对 E1 产 生的影 
响， 实 际上， 作 物系数 的上述 分段方 法非常 粗糙， 可以 考虑把 作物系 数分成 反映作 
物 叶面蒸 腾的基 本作物 系数和 反映土 表蒸发 的系数 ，即 定义为 
土 壤干燥 而蒸腾 以潜在 速率进 行时作 物蒸散 与参考 蒸散的 比值。 Allen 等于 1998 
年提出 计算 公式， 其中 考虑了 风速、 空气相 对湿度 和作物 高度的 影响。 兄是当 
灌溉 或降水 后土壤 湿润时 的蒸发 系数， 代表 了蒸发 需水占 整个作 物需水 的比值 ，因 
此 与作物 覆盖度 有关， Allen 等[1卩 乂11等[6] 都提出 了有关 兄 的计算 方法。 

(2)  运用式 （1) 度 量作物 需水量 的优点 就在于 只要知 道天气 条件、 作 物类型 
和 作物发 育期， 就可以 进行作 物需水 量的动 态预测 [7’8]。 但是 作物系 数的普 适性到 
底 如何， 仍 然很不 清楚。 FAO 推荐 了一整 套标准 条件下 的作物 系数计 算方法 。所 
谓标准 状况， 是 指无病 虫害、 土壤 肥力和 土壤水 分状况 良好的 大面积 作物， 且能在 
一 定气候 条件下 获得潜 在最高 产量的 情况。 在 实际情 况中， 作 物的生 长条件 常常与 
标准 状况有 较大的 差别。 如 果遇到 缺水、 土 壤肥力 低下、 盐渍、 病 虫害、 渍涝灾 
害， 或者 不同管 理水平 （地膜 覆盖或 作物套 种等） 情况， 作物 就处于 非标准 状况下 
生长。 如 何在非 标准状 况下， 根据 实际环 境条件 对兄进 行合理 调整， 以计 算非标 
准 状况下 的作物 系数？  一些 学者通 过在不 同的气 候区计 算了不 同作物 在非标 准条件 
下 的作物 系数， 但这些 方法都 存在理 论上的 不足。 而 对于不 同的气 候区， 种 植用一 
种 作物， 作 物系数 的差异 如何？ 运 用大型 蒸渗计 进行不 同地区 的比较 能否解 决都不 
清楚。 

(3)  关于 作物需 水量的 概念， 还存在 这样的 争议， 是 否土壤 水分不 受限制 ，其 
他 条件都 适宜， 这时的 耗水量 就等于 作物需 水量？ 有许多 实验都 表明， 在某 些作物 
的一 定发育 阶段， 当 土壤出 现轻度 水分胁 迫时， 作物的 正常生 长发育 并不受 限制， 
而且还 可能获 得更好 的产品 质量。 因此， 对式 （1) 所 描述的 作物需 水量就 要进行 
修正， 其方法 可针对 不同作 物和不 同发育 期进行 试验， 但 是田间 土壤、 作物 等条件 
的 不一致 性将给 试验带 来很大 困难。 

(4)  假 如存在 某种参 考作物 （一 般以苜 蓿为代 表）， 在土壤 水分胁 迫下， 式中 
的 ET。 用 参考作 物的实 际蒸散 代替， 左边 ETP 是 否可以 认为就 是实际 作物耗 水量？ 
如果这 种关系 成立， 那么就 可以运 用蒸渗 计测定 来推断 实际耗 水量。 这也需 要相关 
的理 论推断 和实验 研究来 证实。 
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气 候变化 中的气 候变率 

Climatic  Variability  in  Climate  Change 


i. 气 候变率 的来龙 去脉及 重要性 

气 候变率 （climatic  variability) 是气 候固有 的一种 特性， 它与气 候变化 之间有 
着密 切关系 m。 气候 变化是 指气候 要素平 均值变 化的一 种长期 趋势； 气候变 率则是 
指气 候要素 在平均 值上下 振荡的 程度， 即稳 定性， 通常用 均方差 表示。 气 候变化 
后， 温度、 降水量 等气候 要素在 “新” 的平 均值上 （如温 度增加 3°C， 降水 量增加 
10%) 将 以怎样 的方式 振荡？ 这是 科学家 一直在 探讨但 迄今仍 难以明 确回答 的难题 
之一。 

影响气 候变率 的因素 很多， 依据时 间尺度 (time  scale) 的 大小大 致可分 为三. 
类： 一 是气候 系统外 部的作 用力； 二是 气候系 统内部 的无序 波动； H 是日益 加剧的 
人类活 动[2\ 在极 大时间 尺度上 （如 10 万 年）， 来 自气候 系统外 部的天 文因素 （银 
河 尘埃、 太阳 风暴、 轨道参 数等） 对气 候变率 的影响 极大； 在 大时间 尺度上 （如数 
百 至数千 年）， 气候系 统内部 （大气 演化、 下 垫面、 海气交 换等） 的 变化可 明显改 
变气候 变率； 在数十 年乃至 更短的 时间尺 度上， 肇因于 人类活 动的气 候变率 的变化 
备 受当今 各国政 府和科 学家的 关注。 

气候变 率可分 为年际 变率 （interannual  variability) 和逐 日变率 ( daily  varia- 
bility)。 年 际变率 主要受 气候系 统外部 作用力 （火山 喷发、 太阳 黑子活 动等） 与洋 
面温 度变化 （厄尔 尼诺、 南方涛 动等） 的 影响； 逐日 变率通 常受天 气过程 （高 、低 
压 气团及 高空急 流等） 的 影响。 人 类活动 加剧对 气候年 际变率 和逐日 变率均 能产生 

一 ■定作 用1- _>] 。 

气候变 率问题 之所以 重要， 是因 为它与 极端天 气事件 （extreme  weather 
event) 如 干旱、 洪涝、 台风、 暴雨、 大雪、 热浪、 寒潮、 冰 雹等灾 害性天 气的发 
生 频率、 强 度和持 续时间 有关， 后者对 农业生 产危害 极大。 我 国是典 型的大 陆性季 
风气候 国家， 各类 天气灾 害的发 生具有 不可避 免性、 普 遍性、 地 域性、 非均 衡性、 
积累性 和交替 性等特 点[«， 加 之长期 以来， 农业 生态环 境因人 类活动 加剧而 遭受一 
定程度 破坏， 近 年来有 灾害范 围逐年 扩大、 发生频 率和强 度不断 提高的 趋势。 不容 
忽视 的是， 灾 种也在 增加， 如水稻 抽穗扬 花期的 高温热 害是近 年来在 我国长 江流域 
渐 露头角 并愈演 愈烈的 一种杀 伤力极 强的新 灾种， 可导 致水稻 大面积 “花而 不实” 
(败 育）， 不仅空 粒多， 减产 甚大， 甚至 绝收。 IPCC 的评 估报告 指出， 随着 全球气 
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候日趋 变暖， 极端 天气和 气候事 件将变 得愈加 频繁、 强度 增大。 因此， 气候 变率是 
气候变 化及其 影响评 价研究 中的核 心问题 之一。 

目前， 研究 气候变 化对作 物生产 影响的 盛行方 法是将 大气环 流模型 （GCM) 
与 作物生 长模型 (crop  growth  model) 相 结合。 GCM 是大气 科学家 研究全 球气候 
变化 最先进 的手段 之一， 可以 模拟自 然因子 和人类 活动对 复杂气 候系统 的影响 M  ; 
作 物生长 模型则 建立在 作物生 理生态 学的理 论基础 之上， 可以 动态模 拟气候 、土 
壤、 基 因型、 栽 培管理 和大气 CCh 浓度增 长对作 物生长 发育和 产量形 成的影 
响[6’7]。 然而， 已有 的研究 尚存在 两方面 不足： 一 是在生 成未来 气候变 化情景 （cli¬ 
mate  change  scenario)  时，  仅考虑 温度、 降水、 太阳 辐射等 气候要 素平均 值的变 
化， 而没有 考虑气 候变率 的可能 变化； 二是 在作物 生长模 型中， 仅考 虑正常 气候要 
素对 作物生 长发育 和产量 形成的 影响， 而 没有考 虑作物 生长过 程对极 端天气 气候事 
件 （灾 害） 的 响应。 因此， 现 有的气 候变化 及其影 响评价 研究仍 是不够 完善的 ，不 
确 定性因 素仍然 很多。 

2. 气候 变率及 灾害问 题的解 决现状 

在估算 未来气 候变率 方面， 前 人已做 了大量 工作， 可归纳 如下。 

(1)  统计学 方法。 利用历 史上某 个暖期 （或 冷期） 的气候 资料， 分 析平均 
气 候变化 与气候 变率变 化之间 的数量 关系。 例如， Lough 等™ 选用 20 世纪欧 
洲暖期 （19M 〜 1953 年） 和冷期 （1901 〜 1920 年） 的气象 资料， 分析 平均温 
度和降 水量与 气候变 率变化 之间的 关系。 这 类研究 虽然发 现历史 上的气 候变率 
曾有 过明显 变化， 但 它们与 气候平 均值变 化之间 不存在 显著相 关性。 上 述短暂 
暖期 （或 冷期） 的 成因目 前尚不 清楚， 但可以 肯定， 与当 前肇因 于温室 气体过 
量排放 的全球 气候变 暖是不 同的。 因此， 这 类研究 无法回 答今后 气候变 率将怎 
样 变化的 问题。 

(2)  模型 方法。 20 世纪 80 年代， 美国 科学家 就利用 GISS 和 NCAR 两种 
GCM 分析 了美国 4 个 地区当 C02 倍 増时气 候变率 的可能 变化。 其主 要结论 如下。 

温度逐 日变率 和年际 变率将 减小， 降水 量年际 变率将 加大。 但两种 GCM 对温 
度的分 析结果 存在某 些不一 致性， 在 与基于 GCM 的气候 变化情 景进行 比较时 ，统 
计 上也不 显著。 

夏季温 度逐日 变率将 减小。 但两种 GCM 对 其他季 节的模 拟结果 则相互 矛盾。 

正 因为还 存在许 多不确 定性， 科学 家普遍 认为， 目 前还没 有充分 理由改 变未来 
气 候变化 情景中 气候变 率将维 持当前 水平的 假设。 因此， 多数研 究在生 成基于 
GCM 的区域 性气候 变化情 景时， 均 假设未 来各地 的气候 变率没 有发生 变化， 然后 
在气 候本底 ( baseline  weather) 资料上 加上各 地未来 的增温 幅度， 乘以降 水量和 
太 阳辐射 的变化 百分比 [9]。 
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(3) 假设 方法。 少数 研究通 过一定 假设， 如未来 气温、 降水 的变率 将增加 
5%,  10% 等， 再利 用天气 发生器 （WGEN) 生 成各种 假设条 件下考 虑未来 气候变 
率变 化的情 景[_， 但这 种处理 方法仍 有较大 的人为 性和随 意性。 

在提 高作物 生长模 型对灾 害的响 应能力 方面， 国内 外已有 学者在 人工控 制实验 
的基 础上， 相 继建成 水稻高 温败育 模型、 小 麦渍害 模型、 小 麦干旱 模型、 玉 米冷害 
模 型等， 然后与 不考虑 灾害的 作物生 长模型 嵌套， 取得 了初步 成果。 但这类 研究目 
前 仍不够 系统， 大 多停留 在论文 阶段， 并且未 经生产 实践的 检验。 在 气候变 率与灾 
害 频率、 强 度的定 量关系 方面， 也 有待做 进一步 的深人 研究。 

3. 难题的 主要困 难所在 

(1)  根 据历史 气候资 料难以 推算未 来气候 变率的 变化， 亟 须从理 论上弄 清气候 
变率 的演变 机制， 进而研 制和完 善中国 自己的 GCM， 这需要 有一支 高水平 的人才 
队伍。 

(2)  目前 人类面 临的全 球气候 变化， 无论 在成因 和变化 速度上 都是史 无前例 
的， 但 目前各 种极端 天气气 候事件 都属于 小概率 事件， 囿 于资料 不足， 难 以深人 
分析。 

(3)  气候 要素平 均值与 极端天 气气候 事件的 发生概 率之间 往往存 在一种 尚属未 
知的 非线性 关系， 即使 温度、 降水 平均值 的微小 变化， 也可能 导致不 同灾种 的发生 
频 率和强 度显著 增加， 并且在 不同区 域可能 有不同 的非线 性关系 存在。 

(4)  为了明 确不同 种植制 度下， 各种 作物、 品种在 不同生 育阶段 对各种 气象灾 
害 的响应 特征， 需要 开展大 量的控 制实验 和模拟 试验， 这需要 大量资 金建立 重点实 
验室、 购买 仪器设 备等。 
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土 壤-植 物-大 气系统 

Soil-Plant- Atmosphere  System 


土壤、 植 物和大 气组成 的相互 作用、 相互 渗透、 相 互依赖 的有机 整体， 称为土 
壤- 植物- 大气 系统 （ soil~plant-atmosphere  system ， SPAS ) 或土 壤-植 物-大 气连续 
体 （soi 卜 plan 卜 atmosphere  continuum ， SPAC)。 早在  1948 年， Korner  等 ['] 就提出 
应当把 土壤、 植物 和大气 作为一 个连续 体进行 研究。 1965 年英 国学者 Cowan™ 在 
研究 土壤中 的水分 传输问 题时， 认 为应将 土壤、 植物、 大气作 为一个 连续的 整体， 
并提出 了土壤 -植物 -大气 系统的 概念。 1966 年 澳大利 亚著名 水文与 土壤物 理学家 
Philip™ 又正式 提出了 土壤- 植物- 大气连 续体的 概念。 目前， 把 土壤、 植物 和大气 
有机 联系的 整体作 为一个 客观实 体进行 研究， 已 成为当 今地球 科学、 生 物科学 、环 
境科学 等多学 科的共 识和重 要的发 展趋势 [1] 。 

土壤 -植物 -大气 系统在 垂直方 向上， 包括 下部的 土壤根 系层、 中 间的植 物层到 
上 部大气 圈的对 流层； 在时 间上， 系统具 有明显 的动态 特征， 连续不 断地发 生着各 
种时间 尺度的 变化过 程[5]。 对土壤 -植物 -大气 系统的 研究， 主 要集中 在各种 形式的 
能量 和多种 物质在 这个连 续体中 流动、 转化 机理和 规律的 研究。 

1.  土壤植 物大 气系统 中的能 量转化 与流动 

辐 射能是 土壤- 植物- 大气系 统中各 种过程 的驱动 因素。 太阳 辐射和 大气、 地面 
辐射 在系统 中传输 与转化 是一系 列十分 复杂的 过程。 首先， 太 阳辐射 经大气 传输后 
到 达植物 冠层上 方的波 谱和强 度受众 多因素 影响， 除有明 显的日 变化、 年变 化外， 
还与 大气层 厚度、 密度、 湿度 、云 （包括 云量、 云状、 云中水 滴含量 与滴谱 分布） 
和其他 天气条 件等因 素有关 M。 辐 射进人 植物冠 层后， 被 叶片层 截获， 从上 层向下 
层随累 积叶面 积指数 的增大 而逐渐 减弱。 叶片 截获辐 射后， 可被 吸收、 反 射和透 
射， M 者 的比例 与植物 种类、 叶片 厚薄、 辐 射人射 角等多 种因素 有关。 反射 和透射 
的辐 射又分 别参与 向上和 向下的 辐射。 早在 1953 年， 门司正 H 等学 者就将 植物叶 
层当成 均匀的 介质， 得到了 用指数 衰减规 律表示 的简单 光分布 模型。 目前对 各种在 
一 定假定 条件下 的理想 叶冠层 中的辐 射分布 可以用 数学模 型进行 描述， 但对 实际上 
千变万 化的植 物冠层 中辐射 分布的 描述和 模拟是 十分困 难的。 

辐 射能被 植物冠 层和土 表层吸 收后， 部分用 于提高 温度， 转化为 显热； 部分用 
于 水分的 蒸发与 蒸腾， 表现为 潜热； 部分用 于植物 的光合 作用， 这兰 部分的 比例受 
多种物 理与生 物过程 影响。 同时， 土壤、 植物和 大气通 过各自 的界面 相互进 行着辐 
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射 和热量 交换， 影响植 物冠层 和土壤 层中的 温度、 湿度 状况。 

植物 叶片吸 收太阳 辐射进 行光合 作用， 将二氧 化碳和 水合成 碳水化 合物， 生成 
机 体内的 各种有 机物， 将 太阳能 转化成 植物体 内的化 学能， 由 此启动 了植物 体内一 
系列 的能流 过程。 植物 又通过 呼吸作 用将有 机物分 解成水 和二氧 化碳， 同时 向大气 
释放 热量。 植 物体内 的能流 涉及植 物光合 作用、 呼吸作 用等各 种复杂 的生命 活动， 
其过程 和机理 还存在 很多有 待深人 研究的 难题。 

2.  土壤植 物大 气系统 中的物 质流动 与转化 

土 壤-植 物-大 气系统 中时刻 不断地 发生着 水分、 氧气、 二 氧化碳 等各种 物质的 
流动 和转化 过程。 

水分 在土壤 中和植 物体内 的运动 是土壤 -植物 -大气 系统研 究中的 重要核 心问题 
之一。 ①水分 运动本 身的复 杂性， 土壤 -植物 -大气 系统中 包括五 种状态 的水， 即大 
气中 的水、 地 表水、 土 壤水、 植 物体内 水及地 下水， 可称为 “ 五水” 系统。 各种状 
态的水 分之间 通过一 定的界 面可进 行互相 转化或 直接或 间接的 交换。 例如， 大气中 
的水通 过降水 成为地 表水， 通 过人渗 成为土 壤水， 又可 通过地 下径流 过程成 为地下 
水， 土 壤水被 植物根 系吸收 后成为 植物体 内水， 地 表水、 土壤 水和植 物体内 水都可 
以 通过蒸 发和蒸 腾过程 转化为 大气中 的水， 等等。 五种 水之间 相互转 化或交 换的方 
式可以 归结为 10 种 过程， 每一种 过程都 会受到 错综复 杂因素 的制约 和影响 [7]; 
② 水热、 水矿 物质耦 合的复 杂性， 在土壤 和植物 系统中 连续不 断的水 分流动 是由土 
壤 的总的 水势梯 度所决 定的， 水势梯 度受蒸 腾拉力 影响， 总水势 又由重 力势、 压力 
势、 基 质势、 溶质 势与温 度势所 组成， 土 壤总水 势与土 壤水分 含量、 土壤质 地和结 
构 等因素 有关； ③水分 运动直 接或间 接影响 氧气、 二氧 化碳和 各种矿 物质的 流动和 
转化 过程， 在水 分从土 壤到植 物再到 大气的 流动路 径中， 有两个 重要的 界面： 一是 
植 物根系 和土壤 之间的 界面， 二是 植物冠 层叶茎 与大气 之间的 界面。 水分通 过第一 
个界 面进人 根系的 过程， 由 植物根 部汁液 与土壤 溶液之 间水势 差和根 表面阻 力来决 
定[~。 而 在植物 体内， 在 水势梯 度的驱 动下， 水 分由根 部流向 茎叶等 器官。 从茎叶 
冠层 通过第 二个界 面逸出 大气的 过程， 则由叶 片气孔 内与外 界空气 水汽压 差来驱 
动。 在 水分由 土壤向 植物体 内各部 位流动 的过程 还伴随 着植物 摄取所 需的各 种营养 
物质 的过程 [9:| 。 

除 水分流 动外， 植物与 大气、 土壤 与大气 之间还 不断地 发生着 氧气、 二 氧化碳 
等气体 的交换 过程。 在植 物进行 光合作 用的过 程中， 植 物通过 气孔吸 收二氧 化碳， 
放出 氧气； 而在 呼吸作 用中， 植物又 通过气 孔吸收 氧气， 释 放二氧 化碳。 在土壤 
中， 植 物根系 的呼吸 作用也 导致土 壤与大 气之间 不断地 进行着 氧气、 二氧化 碳等气 
体的 交换。 

综上 所述， 在土壤 -植物 -大气 系统中 连续不 断地进 行着各 种能量 和物质 的传输 
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和转化 过程。 研 究这个 系统的 困难， 就在于 这些过 程错综 复杂， 既有 物理和 化学过 
程， 也 有生物 过程， 各种过 程互相 交织、 互相 依赖、 互相制 约[1°]。 一些过 程的机 
理 还有待 探索和 研究， 有些过 程还难 以进行 精确、 定量的 描述， 因此 对这个 系统的 
研 究存在 以下几 方面的 难点与 热点。 

(1)  对 系统物 质与能 量循环 研究， 从定 性研究 转向模 拟模型 为工具 的定量 
研究。 

(2)  结 合现代 科学技 术手段 加强对 物流、 能流 等在土 壤-植 物-大 气界面 的行为 
特征 研究。 

(3)  加强全 球气候 变化下 土壤- 植物- 大气系 统的反 馈机制 研究。 
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耕地肥 力形成 与演变 

Origination  and  Evolution  of  Fertility  of  Cultivated  Soils 


耕地 肥力是 耕地土 壤的基 本属性 和本质 特征， 是自 然肥力 和人为 肥力的 综合反 
映， 是 土壤为 植物生 长供应 和协调 养分、 水分、 空气和 热量的 能力， 是土 壤通气 
性、 透 水性、 保 水性、 矿物质 含量、 腐殖质 含量、 酸 碱度等 物理、 化 学和生 物学性 

质的综 合表现 [1’2]。 

耕地 肥力的 形成和 演变过 程如图 1 所示 [2_5]， 主要 包括： ① 原始成 土过程 ，即 
在植物 和微生 物的参 与下岩 石风化 为原始 土壤或 细土； ②有机 质聚积 过程， 包括草 
毡或斑 毡化、 腐殖 化和泥 炭化； ③黏化 过程， 即 矿物质 土粒由 粗变细 而形成 黏粒的 
过程； ④脱钙 和积钙 过程。 淋 溶导致 脱钙， 而 施用石 灰和石 膏引起 复钙； ⑤ 盐化和 
脱盐化 过程。 干旱区 及滨海 地区易 盐化， 而灌水 淋洗可 使土壤 脱盐而 成正常 土壤； 
⑥ 碱化和 脱碱化 过程。 碱化 时土壤 复合体 钠饱和 度高； ⑦灰化 过程。 发生在 森林土 
壤强 酸性腐 殖质条 件下， 充沛 的水分 淋洗导 致铁、 锰等 淋失， 土 壤呈灰 白色； ⑧富 
铝化 过程， 即湿 热气候 下发生 土壤脱 盐基和 脱硅， 同 时铝、 铁 和锰沉 淀滞留 在原土 
层中； ⑨潜 育化和 潴育化 过程； ⑩ 白浆化 过程。 土体由 于有机 质还原 和渗水 引起离 
铁、 离锰 作用， 使 某土层 漂白， 白 浆层也 称为白 土层； ⑪熟化 过程。 指在人 为因素 
主 导下的 土壤肥 力形成 过程。 

耕地 肥力形 成和演 变的重 要影响 因素主 要包括 母质、 气候、 生物和 人类活 
动[2’4_6\, 母 质是建 造土体 的基本 材料， 是 土壤的 “骨 架”， 是植物 矿质养 料元素 
(不包 括氮） 的最初 来源； 气候决 定着成 土过程 的水热 条件， 不仅直 接参与 母质风 
化过 程和物 质淋溶 过程， 而 且控制 植物和 微生物 生长， 影响土 壤有机 质的积 累和分 
解； 生物 因素参 与植物 养料的 地质大 循环和 生物小 循环， 合成 和分解 土壤腐 殖质、 
固 氮和转 化矿质 养料； 人为 因素对 土壤肥 力具有 广泛而 深刻的 影响， 使土壤 肥力变 
化的速 度远远 超过自 然演化 过程。 土壤肥 力因素 水分、 养分、 空气和 热量之 间存在 
相互 作用， 如水分 不足， 限制 了土壤 养分的 释放、 溶解 和植物 吸收， 如水分 过多则 
导 致土壤 嫌气条 件和土 壤温度 过低， 影 响植物 生长。 各 肥力因 素的协 调性是 作物高 
产 稳产的 基础， 可通过 土体构 型改造 （如 客土、 增厚 耕作层 等）、 土 壤障碍 因子消 
除 （如酸 、盐、 碱等） 及水肥 气热状 况改善 （如 施肥、 灌溉、 耕作 等）， 达 到各肥 
力 因素协 调以及 作物高 产稳产 目标。 

耕地肥 力形成 与演变 取得以 下主要 进展： ①发现 宏观上 土壤在 生物、 气候 、地 
形、 地 质和人 类活动 相互影 响下形 成耕地 肥力， 微观上 耕地肥 力由孔 隙度、 有机 
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耕 地肥力  形成演 变过程  影 响因素  调 控途轻  调 控目标 


图 1 耕 地肥力 形成、 演 变与调 控途径 


物、 矿物质 和团聚 体结构 的相互 关系决 定[4’7]; ②土壤 生物学 方面， 发现土 壤生物 
(包 括微 生物和 高等动 植物） 是农田 养分碳 、氮、 磷和硫 循环过 程的驱 动者， 其参 
与 了生物 固氮、 硝 化-反 硝化、 固定- 矿化、 生物降 解等过 程[8’9] ; ③土 壤化学 方面， 
发 现风化 或成土 过程中 原生矿 物向次 生矿物 演替， 次生 矿物给 土壤反 应提供 了绝大 
部分表 面位， 土 壤有机 物可以 形成腐 殖质， 其为 带有多 种功能 团的芳 香族和 脂肪族 
化 合物， 这些 功能团 使腐殖 质成为 土壤化 学反应 中最大 的电子 源和质 子源、 金属最 
强的 结合键 及次生 矿物上 的包膜 （形 成团聚 体）， 这一 特性对 于养分 离子的 保持和 
供应以 及土壤 缓冲性 的形成 十分重 要[4'54]; ④土壤 物理学 方面， 研 究了土 壤水分 
运动 规律， 建立了 土壤水 的能量 概念， 以确定 作物最 佳灌水 时期和 最佳灌 水量； 发 
现土壤 通气性 直接影 响到氧 扩散速 率和氧 化还原 电位， 其 与土壤 结构、 质地、 孔性 
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和 含水量 有关， 而土壤 热量状 况对植 物生长 发育、 微生物 活动、 养分 转化等 过程有 
重要影 响[4’7]; ⑤土 壤管理 方面， 针对 集约化 经营下 耕地肥 力质量 问题， 提 出了解 
决土壤 熟化、 土壤 酸化、 土壤盐 渍化、 土壤干 旱化、 养 分非均 衡化和 有机质 下降的 
原理和 技术途 径[5]; ⑥长期 土壤肥 力试验 发现， 长期施 肥下有 机肥与 化肥增 产效果 
相同， 但施 用有机 肥可明 显改变 耕地的 物理、 化学和 生物学 特性， 在 相同施 肥条件 
下， 轮 作比连 作可获 得较高 产量， 长期施 肥建立 的养分 库对作 物的增 产作用 常超过 
当季施 足肥料 的效果 [4“°]。 

从目前 来看， 耕 地肥力 形成与 演变研 究存在 以下几 方面的 难点。 

(1)  耕地肥 力形成 与演变 过程是 由环境 要素、 人为 因素、 土壤性 质三方 面共同 
驱动， 即使 是同一 类型的 土壤， 由 于种植 方式、 施肥习 惯和水 热条件 不同， 造成耕 
地肥力 形成与 演变过 程差异 很大。 目 前急需 对成土 过程、 土壤 性质以 及肥力 状况建 
立 模型， 研究集 约化耕 作条件 下土壤 pH、 有机 质等变 化的平 衡点， 以预测 耕地肥 
力 演变。 由于耕 地肥力 形成与 演变影 响因素 众多， 如何 通过地 理信息 系统、 全球定 
位 系统和 遥感技 术等由 点推导 到面是 研究的 难点。 

(2)  土 壤生物 学是土 壤肥力 研究的 前沿， 也是最 具活力 的研究 领域。 今 后需要 
开展 与耕地 肥力变 化有关 的土壤 生物多 样性和 土壤生 物过程 研究； 发 掘和利 用土壤 
生 物基因 资源提 高耕地 肥力； 研究 根际微 生物的 作用， 以及微 生物在 农田养 分循环 
中的 作用。 

(3)  土壤肥 力形成 及演变 与土壤 化学过 程紧密 联系。 要借助 现代分 析技术 （核 
磁共振 技术、 同 步辐射 技术） 深人研 究土壤 矿物质 和腐殖 质的形 成和转 化规律 ，养 
分的 吸附- 解吸、 沉淀- 溶解、 络合- 螯合、 氧化- 还原等 过程及 其与养 分生物 有效性 
的 关系。 

(4)  养 分管理 方面， 必须 走兼顾 高产、 优质、 高效 和农田 可持续 利用的 道路。 
要 深人研 究养分 资源高 效利用 机制和 途径， 发 展养分 精准管 理技术 和最佳 管理措 
施， 以 进行耕 地肥力 的定向 培育。 此外， 长期 土壤肥 力试验 跨越相 当长的 时间尺 
度， 记录着 人类活 动和环 境变迁 的丰富 信息， 是有 着巨大 科学价 值的宝 贵财富 。未 
来 耕地肥 力形成 与演变 研究要 继续开 发这一 巨大的 科学信 息库。 

参 考文献 


[1]  Brady  NC.  The  Nature  and  Properties  of  Soils.  New  Jersey :  Prentice- Hall,  Inc,  1996 

[2]  朱 祖祥. 土壤学 （下） • 北京： 农业出 版社， 1983：  263-286 

[3]  Chang  NF ,  Richardson  HL.  Soil  fertility  and  manuring  in  China.  Science， 1942,  95 
(2476)：  601-602 

[4]  Viets  FG.  A  perspective  on  two  centuries  of  progress  in  soil  fertility  and  plant  nutrition.  Soil 
SciSocAmJ， 1977,  41：  242-249 


耕地肥 力形成 与演变 


•  243  • 


[5]  Havlin  JL,  Beaton  JD,  Tisdale  SL， et  al.  Soil  Fertility  and  Fertilizers：  An  Introduction  to 
Nutrient  Management,  Seven  Edition.  New  Jersey：  Prentice- Hall,  Inc.  Pearson  Education 
Copyright,  2005 

[6]  Oren  R， Ellsorth  DS， Johnsen  KN ,  et  al.  Soil  fertility  limits  carbon  sequestration  by  forest 
ecosystems  in  a  C O2 -enriched  atmosphere.  Nature,  2001， 411  (6836)  :  469-472 

[7]  Luxmoore  RJ.  Opportunities  in  Basic  Soil  Science  Research.  Soil  Science  Society  of  America, 
Wasconsin：  Madison,  Inc.  1992 

[8]  Dybzinski  R， Farqionr  JE， Zak  DR,  et  al.  Soil  fertility  increases  with  plant  species  diversi¬ 
ty  in  a  long-term  biodiversity  experiment.  Oecologia， 2008， 158  (1):  85-93 

[9]  Mader  P,  Fliebbach  A,  Dubois  D， et  al.  Soil  fertility  and  biodiversity  in  organic 
farming.  Science,  2002,  296 :  1694-1697 

[10]  Stevens  GN ,  Jones  RH.  Patterns  in  soil  fertility  and  root  herbivory  interact  to  influence  fine- 
root  dynamics.  Ecology,  2006， 87  (3) ：  616-624 


撰稿人 ：周卫 孙静文 

中 国农业 科学院 农业资 源与农 业区划 研究所 


•  244  • 


资  环 


根际互 作过程 及机理 

Rhizosphere  Interactions  and  Their  Mechanisms 

“根际 互作” 是指发 生在植 物根际 的植物 -土壤 -微生 物之间 的相互 作用。 要了 
解根际 互作， 首先 要了解 根系和 根际。 

根 系是植 物为适 应陆地 环境， 从根状 茎上逐 渐进化 形成的 器官， 为 植物生 
长提 供水分 和养分 [11。 植物通 过根系 的生命 活动适 应并改 变根系 所接触 的土壤 
环境， 从中获 取营养 物质， 是 植物完 成其生 命周期 的重要 机制， 也是植 物长期 
进化的 结果。 根际 研究最 早可以 追溯到 17 〜 18 世纪， 开 始于对 植物所 需营养 
元素 的作用 原理的 研究。 1904 年， 德 国微生 物学家 Lorenz  Hiltner 提出 了根际 
的 概念， 即 由根系 活动影 响的根 表土壤 区域， 并且 认识到 根际互 作过程 对抑制 
某些土 传病害 微生物 的生长 非常重 要[2]。 现在 大家普 遍接受 的根际 概念， 是指 
位 于根表 的受植 物根系 活动的 影响， 在 物理、 化学 和生物 学性质 方面不 同于原 
土体 的土壤 微域。 美国 杂志于 2004 年 6 月出版 专辑， 系 统论述 了根际 
生物互 作和植 物地上 地下互 馈机制 的研究 进展， 认 为这是 当前生 命科学 与地球 
科学 交叉的 前沿。 

由于 根系生 长在土 壤中， 无法像 地上部 那样可 以直接 观察， 并且 难以原 位取样 
和 研究； 又由 于根系 生长环 境的高 度变异 性及缺 乏有效 的研究 手段， 所以对 根际互 
作的 研究在 很长一 段时间 里进展 缓慢。 最 初的关 于植物 不同根 区的根 分泌物 差异、 
从无损 的植物 根系收 集根分 泌物、 利用 无菌培 养技术 区分微 生物的 影响， 以 及分析 
分 泌物组 成等一 系列研 究结果 发表于 20 世纪 初期。 20 世纪 50 年代 开始了 根系分 
泌作用 的影响 因素， 以及根 分泌物 对植物 -微生 物相互 作用的 影响等 方面的 研究； 
70 年 代后对 植物通 过根系 活动改 变根际 pH 和氧 化还原 电位， 以及 通过分 泌有机 
螯合 物和胞 外酶等 物质活 化根际 难溶性 养分或 钝化有 毒元素 等方面 取得了 长足进 
展。 在 21 世纪， 欧盟 主要国 家成立 了根际 研究联 合体， 并启 动了根 际大型 联合研 
究项目 —— “根 际环境 中植物 -土壤 相互作 用的理 解和模 拟”， 作为这 个重大 根际研 
究项 目的一 部分， 2004 年 9 月 在德国 慕尼黑 召开了  “ 第一届 根际研 究国际 会议” 
暨 “纪 念德国 科学家 Lorenz  Hiltner 提出根 际概念 100 周年大 会”， 来自 34 个 
国家的 470 多位 科学家 参加了 大会， 展示 了根际 互作研 究的最 新成果 和发展 
动向。 

根际 互作研 究的另 一个困 难是植 物-土 壤-微 生物之 间相互 作用的 复杂性 （图 
1)。 根际互 作既有 正相互 作用， 即互 作双方 互利或 偏利， 也有 负相互 作用， 即互作 
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双方相 互抑制 或相互 影响。 根际 互作不 仅包括 植物根 系与土 壤微生 物之间 的 相互作 
用， 还包 括相同 或不同 植物根 系之间 的相互 作用， 以及微 生物之 间的相 互作用 [3)。 
地上 部生长 也影响 地下的 根际互 作过程 [4] 。 在根 际的相 同或不 同生物 之间发 生着频 
繁 的物质 和能量 交换以 及信息 传递， 也有 人将根 际互作 称为根 际对话 (rhizosphere 
talk)。 根瘤 形成是 根际生 物互作 的典型 例证。 在 缺氮条 件下， 豆科 植物根 系会分 
泌黄酮 类和异 黄酮类 物质， 启 动根瘤 菌结瘤 基因的 表达， 最终 导致根 瘤菌侵 染根系 
并形 成根瘤 黄 酮类物 质是豆 科植物 根系与 微生物 间互作 的介质 或对话 的“语 
言”。 由于 不同豆 科植物 分泌的 黄酮类 物质种 类不同 使得 不同种 类的根 瘤菌能 
够识 别不同 的寄主 植物。 


正相 互作用 

根 际促生 细菌； 共生菌 


图 1 根际互 作示意 图[: 


但实 际上， 更多的 植物根 际互作 过程及 其机理 尚不为 人们所 了解。 

(1) 根 际互作 需要相 互作用 的各方 之间进 行信息 交流。 信 息交流 的化学 信号或 
“ 语言” 是 什么？ 不同根 际生物 之间交 流的语 言有何 差异？ 
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(2)  根际 互作的 实质是 互作各 方对土 壤生长 空间、 水分和 养分等 资源的 竞争。 
例如， 不 同植物 间的间 / 套作 除了充 分利用 地上部 的光温 热资源 以外， 地下 部根系 
之间 发生的 根际互 作过程 如何？ 对 对方的 生长和 养分吸 收有何 利弊？ 根际生 物互作 
的结 果会改 变根际 土壤养 分的有 效性和 养分供 应量， 根 际互作 影响根 际土壤 养分的 
有 效性的 过程和 机理是 什么？ 

(3)  不同植 物根际 的微生 物种群 和数量 不同。 一种 植物的 根系分 泌物如 何影响 
不同的 微生物 群落？ 当两 种以上 植物相 邻时， 植 物根系 及其主 导微生 物群落 之间如 
何相互 作用？ 

(4)  由于 根际互 作会改 变根际 土壤养 分的有 效性和 养分供 应量， 从而对 植物生 
长产生 影响。 在 自然生 态系统 和农田 生态系 统中， 根际 互作对 植物营 养改善 和产量 
提高的 贡献有 多大？ 外界 人为生 产活动 （施 肥、 灌水、 耕作、 开荒、 造 林等） 如何 
影响根 际互作 过程， 进而 影响生 态系统 的生产 力和稳 定性？ 

根际互 作过程 及机理 的研究 之所以 重要， 一 方面是 由于根 际互作 影响着 根际中 
各种 生物的 生长和 养分有 效性， 制约 着营养 物质和 能量在 根-土 界面中 的迁移 、转 
化和 利用； 另一 方面， 根际 是矿质 养分和 水分以 及有害 物质从 土壤进 人植物 系统参 
与食物 链物质 循环的 门户， 其中发 生的根 际互作 不但影 响作物 生产力 和养分 的利用 
效率， 还会影 响作物 品质乃 至人体 健康； 同时影 响自然 界的物 质循环 和环境 变化。 
因 而根际 互作及 其调控 机制的 研究逐 渐为科 学家所 重视， 并迅 速成为 生命科 学与地 
学和 环境科 学交叉 的研究 前沿。 
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植 物的有 机营养 

Plant  Organic  Nutrition 


自从 1840 年德 国农业 化学家 李比希 （Justus  von  Liebig) 提出著 名的植 物矿质 
营 养学说 以来， 人们 一直认 为植物 只能吸 收无机 养分， 有机养 分必须 矿化为 无机养 
分后才 能被植 物吸收 利用。 然而， 随着 土壤与 植物营 养科学 的深人 发展， 农 业持续 
发 展热潮 的不断 高涨， 除 了矿质 营养元 素外， 有 机化合 物形态 的营养 元素是 否也能 
作为高 等植物 的营养 给源， 即植 物的有 机营养 问题， 已越 来越引 起人们 的关注 ，形 
成 了植物 营养学 科的又 一前沿 与热点 领域。 

众所 周知自 然界植 物赖以 生存的 生长环 境中含 有许多 供应容 量大， 供应 强度不 
等的 有机类 物质。 这些物 质大多 来自土 壤有机 质或有 机肥矿 化中间 产物、 微 生物代 
谢产物 及植物 根系分 泌物， 其与矿 质组分 常处于 平衡体 系中， 在某些 生物或 非生物 
因 素的作 用下， 两者 可相互 转化。 近 年来， 越来越 多实验 证明， 这些 有机和 矿质组 
分中 的相当 一部分 可用作 植物生 长营养 物质， 即 以有机 或矿质 养分形 态被植 物单独 
或同 时吸收 利用。 有 些有机 养分的 吸收先 于矿质 营养， 有些有 机养分 的肥效 比相当 
的 矿质养 分高。 生 长在有 机养分 丰富的 北极、 高 山和亚 高山生 态环境 中的植 物甚至 
嗜好 氨基酸 [1_3]。 迄 今一些 植物细 胞质膜 上的氨 基酸转 运子基 因已被 描述并 加以克 
隆。 因此， 从植物 营养学 科发展 来看， 研究植 物有机 营养， 使 人们加 深对植 物营养 
本质的 认识， 有助于 “矿 质-有 机营养 理论” 的 提出， 进而 丰富植 物营养 理论； 有 
助于人 们对各 类有机 肥及有 机无机 复合肥 的作用 机制的 认识， 进而为 高效安 全肥料 
的 开发提 供理论 依据。 从国 家需求 出发， 植物有 机营养 研究有 助于人 们思想 突破种 
植 业三大 支柱学 说之一  “矿 质营养 学说” 的 束缚， 大力 发展有 机肥或 有机- 无机复 
合肥， 改 变我国 目前肥 料结构 不合理 状况， 促 进农业 可持续 发展； 另外， 植 物有机 
营养 研究还 有助于 人们加 快对种 植业、 养 殖业、 食品加 工业、 生物化 工业等 深度发 
展所产 生的大 量种类 繁杂的 有机副 产品及 废弃物 的合理 利用， 进而将 植物营 养研究 
拓宽 到有机 态资源 的利用 与管理 领域， 并为 上述各 类资源 的利用 开辟新 途径， 促进 
国民经 济及生 态环境 的可持 续发展 M 。 

植物 有机营 养研究 最早可 追溯至 1868 年 Hampe 在 世界上 首次报 道的玉 米氮源 
试验， 采用无 菌培养 技术最 早始自 1898 年 Lutz 报道的 蔬菜矿 质和有 机氮试 验[41。 
植物有 机营养 虽已有 一百多 年研究 历史， 取得 了一定 进展， 但与矿 质营养 研究相 
比， 还 是相当 缓慢。 就总体 而言， 人们迄 今对植 物有机 营养的 了解还 不多， 许多关 
键性的 植物有 机营养 问题无 法明确 回答。 目前， 有关植 物有机 养分的 吸收和 转运机 
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制已 有较多 报道， 对土 壤有机 养分的 特性， 有机 养分的 吸收利 用以及 改善农 产品品 
质等方 面机理 研究也 正在展 开〜5] ， 其研 究难度 主要表 现在以 下几个 方面。 

(1)  植 物有机 营养研 究法。 长期 以来， 植物 有机营 养研究 所需的 无菌试 验条件 
严 重制约 了有机 营养研 究工作 的迅速 开展。 试验 的难度 主要是 不能保 证环境 和培养 
介质 的绝对 无菌。 21 世 纪膜技 术高度 发达， 大量 高质量 超滤膜 可用于 气体、 液体 
介 质过滤 除菌， 但确保 有机营 养无菌 试验长 期进行 仍有较 大困难 [5]。 另外， 植物有 
机营 养研究 水平的 提高还 依赖于 实验条 件与检 测手段 的不断 改正。 目前， 从 们对许 
多 未知态 有机化 合物的 分离、 提取、 分 类鉴定 及功能 分析， 仍缺 乏有效 手段。 

(2)  植物有 机营养 生理。 长期 以来， 植物 有机营 养研究 许多试 验尚停 留在组 
织、 离体 细胞、 原 生质体 及质膜 水平。 受实验 条件， 特 别是必 备的无 菌培养 试验条 
件 限制， 几 乎所有 试验皆 为短期 试验。 供试 有机养 分非常 有限， 多以 氮化物 （如氨 
基酸） 为主[<;]。 未来植 物有机 营养研 究必须 扩大供 试作物 和供试 有机物 范围， 短期 
试验 与长期 试验相 结合， 在植 株整体 水平上 把握有 机养分 的吸收 和同化 规律， 进而 
为全 面阐述 “ 植物矿 质-有 机营养 理论” 提 供理论 依据。 

(3)  植物有 机营养 生态。 植物 有机营 养具有 某些与 矿质营 养完全 不同的 生态学 
意义。 自然条 件下的 有机养 分通常 是一些 土壤有 机质矿 化中间 产物、 微生物 代谢产 
物 及植物 根系分 泌物， 植物 对有机 养分的 直接吸 收势必 大大缩 短土壤 有机质 的矿化 
过程， 从而对 养分循 环产生 影响， 这对北 方寒冷 地区可 能有特 别重要 的生态 意义。 
植物有 机营养 供应能 力受土 壤水、 肥 、气、 热及 生物活 性直接 影响， 也受气 候条件 
及植物 本身代 谢水平 的调控 由 于自然 土壤中 有机质 矿化过 程具有 连续性 ，有 
机 养分处 于动态 变化过 程中。 因此， 目前 很难准 确测定 土壤有 机养分 库以及 这些有 
机 养分对 植物营 养的贡 献率。 植 物有机 养分对 农产品 产量， 特别是 品质具 独特作 
用， 但机 制非常 复杂， 其对 食物链 影响有 待深究 W。 

(4)  植物 有机营 养分子 生物学 机制。 随着相 关学科 特别是 分子生 物学、 生物膜 
技术等 的飞速 发展， 从分子 水平探 索植物 对有机 养分的 吸收和 同化机 制已成 为这一 
研 究领域 的一大 热门。 目前， 有关 氨基酸 载体、 生 物膜氨 基酸通 道已有 较多报 
道[1°]， 在此基 础上进 一步探 索植物 有机营 养的遗 传特性 有一定 难度， 但很有 必要。 

(5)  有 机肥或 矿质- 有机复 合肥的 开发与 应用。 随 着国内 外近年 来农业 可持续 
发 展热潮 的不断 高涨， 人们对 农业环 境和产 品质 量有了 更新的 认识和 更高的 要求， 
进而 激发起 对有机 肥或矿 质-有 机复合 肥开发 越来越 浓厚的 兴趣。 如 何革新 传统有 
机肥料 品种， 合理利 用工业 有机副 产品、 农 业废弃 物及城 镇生活 垃圾， 困难 很多， 
但意义 重大。 
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Plant  Responses  to  Nutritional  Stresses 


人多 地少是 我国农 业生产 中面临 的最大 问题， 提高 单位面 积的产 量是达 到我国 
粮食基 本自给 的必由 之路。 培 育高产 优质的 农作物 新品种 可以大 幅度提 高产量 ，但 
要充 分发挥 一个高 产品种 的生产 潜力， 就必须 配以高 效的农 业管理 措施， 其 中保证 
作 物的养 分供应 是十分 重要的 手段。 

但据 统计， 我国 中低产 田的比 例高达 80%， 而存 在不同 程度的 元素缺 乏或过 
剩， 即 营养逆 境的耕 地面积 更高， 占 86.7%， 如缺 磷的土 壤占我 国耕地 面积近 
60%。 微量元 素缺乏 也普遍 存在， 其中北 方土壤 缺锌达 70%， 南 方土壤 也达近 
50%  (中国 农业科 学研究 院院土 壤肥料 研究中 心的资 料）。 除 了营养 元素缺 乏外， 
南方分 布的大 面积酸 性土壤 则存在 着铝、 锰 和质子 的毒害 现象， 而且 由于近 20 年 
来， 化学氮 肥的大 量施用 又进一 步加剧 和我国 耕地土 壤的酸 化进程 [1]。 营养 元素缺 
乏或过 剩均在 很大程 度上成 了我国 粮食生 产质量 进一步 提高的 重要限 制因子 之一。 
当然 ，依 “缺什 么补什 么和缺 多少补 多少” 的 原则， 我 们可以 增加外 界养分 的投人 
来满 足作物 高产的 要求， 但由于 大部分 养分资 源是不 可再生 资源， 如 按目前 磷肥的 
消 耗量， 则 世界上 可开采 的磷肥 资源将 在不远 的将来 耗竭， 我 国的情 况更为 严峻; 
同 样对于 酸性和 石灰性 土壤上 的铝毒 和缺铁 问题， 我们 有可能 通过施 用大量 土壤改 
良剂提 高或降 低土壤 pH， 以消除 pH 过 低或过 高引起 的铝毒 或缺铁 问题， 但由于 
土壤 本身具 有极大 的缓冲 容量， 这样 的措施 就需要 有不断 的高投 人来得 到保障 。因 
此， 仅 靠增加 投人的 手段必 将加剧 人口、 资源、 环 境间的 矛盾， 是 不可持 续的。 

值 得庆幸 的是， 已明确 不同植 物对营 养逆境 的响应 存在着 极大的 基因型 差异。 
有 些植物 具有很 强的适 应营养 逆境的 能力， 可通过 形态、 生理 的一系 列改变 来提高 
其对有 限养分 的吸收 和利用 效率， 从而达 到在营 养逆境 环境下 高产和 稳产的 目的。 
如何充 分挖掘 植物适 应营养 逆境的 潜力， 探明 其适应 机制， 最 终达到 有效利 用这些 
优 秀基因 资源的 目的是 国际植 物学、 植物生 理学、 分子 生物学 和植物 营养学 领域内 
的研究 热点。 正 因为广 大研究 者看到 了这一 研究领 域的巨 大应用 前景， 尤 其是近 
10 年来， 国际 上很多 发育生 物学、 分子 生物学 研究的 顶尖研 究小组 也已开 始关注 
植物 适应营 养逆境 的生理 和分子 机制。 主要 研究进 展有以 下几个 方面。 

(1) 生理 机制的 解明。 各国 研究者 从常规 品种、 地 方性品 种或突 变体库 等中筛 
选抗 营养逆 境基因 型差异 品种， 并对 某一元 素缺乏 或过剩 的抗性 或敏感 性品种 ，从 
根 系形态 发育、 根系 生理代 谢和专 一性分 泌物、 体内再 利用、 对营养 逆境响 应的信 
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号 转导系 统等方 面解析 抗性或 敏感性 的生理 基础。 这是 进行植 物抗营 养逆境 研究的 
基础。 

(2)  关键 基因的 分离、 鉴定 与克隆 分子水 平上， 综 合运用 遗传学 和现代 分子生 
物学 技术， 通 过图位 克隆、 基因 芯片、 差 减杂交 文库、 蛋白质 组学等 手段， 发掘与 
抗营 养逆境 相关的 基因。 例如， 目前 已明确 了植物 抗铝毒 [Z_U、 耐缺铁 [S3、 吸收 
硼[€、 吸收硅 [7’8]等 的关键 基因。 

(3)  转抗 营养逆 境相关 基因。 运用 转基因 技术， 将 上述抗 性基因 转人敏 感性品 
种中， 培育出 了抵抗 营养逆 境能力 大幅度 提高的 转基因 植物， 如目前 已培育 出抗缺 
铁的水 稻[9]、 抗铝毒 的大麦 [1°] 等。 

从目 前的进 展情况 来看， 植 物抗营 养逆境 机制的 研究还 存在以 下几个 方面的 
难点。 

(1)  优良种 质资源 的保存 与抗营 养逆境 基因的 筛选。 近年 来随着 高产优 质品种 
推广 力度的 加大， 适 应地区 性土壤 营养逆 境的地 方性优 良农作 物品种 的种植 数量和 
面 积日益 萎缩， 而这 些地方 性品种 是长期 适应地 方性特 定环境 （包 括营养 逆境） 的 
产物， 是发掘 新的抗 营养逆 境基因 的重要 来源， 如 不加以 保护和 保存， 最终 我们将 
永远 失去这 些优良 的基因 资源。 

(2)  分 子生理 机制的 系统性 研究。 植 物抗营 养逆境 是一个 复杂的 过程， 其中需 
要一 系列分 子生理 机制的 表达， 如养分 活化、 吸收、 转 运等， 我们需 要进一 步深人 
解明植 物适应 某种营 养逆境 的生理 机制， 特 别是要 关注那 些专一 性的生 理响应 。此 
外， 由 于土壤 通常是 两种或 两种以 上的营 养逆境 因子并 存的， 如酸性 土壤铝 毒和缺 
磷是 并存的 两大营 养逆境 因子， 因此， 今 后我们 还需要 研究植 物在两 种以上 营养逆 
境 并存条 件下的 生理分 子生理 响应， 以 真正解 明植物 在真实 的土壤 条件下 的响应 
机制。 

(3)  转基因 新品种 培育。 将获 得的与 营养逆 境密切 相关的 候选基 因转人 目标农 
作物， 并鉴 定其抗 性及生 理功能 的表达 情况， 最 后在实 际存在 相应营 养逆境 的土壤 
进行 鉴定， 以 培育出 具有高 度抗营 养逆境 特性的 品种， 为广泛 存在的 营养逆 境耕地 
上的作 物提高 产量提 供新的 资源和 途径。 
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丛枝菌 根的营 养机理 

Nutrition  Mechanism  of  Arbuscular  Mycorrhiza 


根系 是植物 体的重 要吸收 器官， 植物 生长发 育所需 要的矿 质养分 和水分 几乎全 
部 靠根系 吸收而 获得。 根 系还是 最先感 知土壤 中病、 虫 生物胁 迫以及 水分、 养分和 
各种有 害物质 变化的 器官。 在自 然土壤 生态环 境中， 90% 以上 的植物 根不是 以单纯 
的 根系存 在的， 而 是与一 类土壤 有益真 菌共生 形成“ 菌根” （mycorrhiza)—。 菌根 
结 构早在 4 亿 多年前 就已经 出现， 它 们是同 陆地植 物一起 进化发 展的。 根据 菌根真 
菌和寄 主植物 种类的 不同， 自然 界菌根 大致可 划分成 7 种 类型， 即丛 枝菌根 （ar- 
PlX^CuAop  (J ■观 Oppr(^Ot7S4AM^^f' 外 生菌根 （ectomycorrhizas， ECM)、 内外 生菌根 
( ectendomycorrhizas ,  EEM)、 浆果 聘 类菌根 （arbutoid  mycori.hizas， ARM)、 水 
晶兰 类菌根 ( monotropoid  mycorrhizas,  MM)、 欧石捕 类菌根 (ericoid  mycorrhi- 
述 V 和兰 科菌根 (orchid  mycorrhizas,  0M)。 其中最 普遍存 在的是 丛枝菌 
根 和外生 菌根。 丛 枝菌根 是一种 广谱性 的共生 结构， 地球上 90% 的 维管植 物都能 
形 成丛枝 菌根， 包括 苔藓、 蕨类、 裸 子和被 子植物 都能被 丛枝菌 根真菌 所侵染 ，在 
大多数 的粮食 作物、 油料 作物、 蔬菜 作物、 经济作 物以及 果树上 也都易 形成。 只有 
少量 植物， 如莎 草科、 十字 花科、 苋科、 灯心 草科、 藜科、 石 竹科等 不能形 成丛枝 
菌根。 

丛枝 菌根的 形成引 起了植 物根系 结构和 生理上 的一系 列变化 （图 1)， 对植物 
和 菌根真 菌都有 很大的 影响。 在植物 方面， 大量的 根外菌 丝伸展 到根际 （直 接受根 
系生长 影响的 区域） 土 壤和土 体中， 数以 百倍、 千倍地 扩大了 植物根 的有效 吸收表 
面积， 而且 在植物 根系和 土壤间 架起了  “桥 梁”， 缩短 了元素 的扩散 距离， 协助植 
物 更快更 多地吸 收土壤 中的矿 质营养 元素， 如磷 （P)、 氮 （N)、 钾 （K)、 铜 
(Cu)、 锌 （Zn) 等， 以 及土壤 水分。 菌根 的形成 可以改 善植物 的水分 代谢， 提高 
植 物的抗 旱性。 当土壤 干旱、 水分 传导力 低时， 菌丝就 可吸收 运转大 量的水 分供给 
植物。 菌根结 构还可 以通过 菌根真 菌的菌 丝对根 系的物 理保护 作用和 与病原 菌的竞 
争 作用来 防御病 原菌对 植物的 侵袭。 丛枝 菌根的 形成也 因改变 了植物 根系的 次生代 
谢 而提高 植物自 身的抗 病性。 菌根的 形成还 可以提 高植物 的抗逆 性和耐 重金属 、有 
机 污染物 毒性的 能力， 并改善 植物的 产量和 品质。 菌根 真菌还 可以在 同种或 者不同 
种植 物的植 株之间 形成强 大的菌 丝网。 这 一菌丝 网的形 成对植 株之间 的糖分 和矿质 
养分交 换起着 重要的 作用。 与此 同时， 菌 根真菌 也通过 植物的 根获得 碳水化 合物及 
其 他营养 物质， 从 而形成 植物和 真菌在 营养上 的互利 关系。 
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菌 根的研 究始于 19 世纪中 后期。 1885 年德 国植物 生理学 家和森 林学家 Frank 
发 表了第 一篇关 于菌根 的研究 论文， 提出了 菌根的 概念。 1885 〜 1950 年， 菌根的 
解剖 学和生 态学研 究得到 了发展 121 。 1950 〜 1960 年， 生化技 术的应 用越来 越广。 
1960 〜 1995 年， 着重发 展了丛 枝菌根 的代谢 研究， 包 括磷素 代谢、 糖 代谢、 类脂 
代谢、 酶 学等。 1996 年 8 月， 首届 国际菌 根会议 (ICOM) 召开， 随后， 现 代分子 
生物学 研究方 法得到 了广泛 应用。 

一个植 物细胞 内的一 个真菌 分枝， 由一 个源自 植物的 丛枝根 质膜所 包被， 连续 
的 植物质 膜将真 菌质膜 和植物 细胞膜 隔开， 真菌 质膜和 丛枝根 质膜之 间的空 隙是非 
原生质 体界面 的丛枝 质膜间 空间。 真菌穿 透植物 的细胞 壁进人 细胞壁 和细胞 膜之间 
的 空间。 植物 和真菌 之间通 过丛枝 根质膜 和真菌 质膜进 行物质 交换， 由真菌 向植物 
传递 养分和 水分， 植 物向真 菌提供 碳水化 合物。 

菌根的 形成是 从菌根 真菌和 寄主植 物之间 的相互 识别开 始的。 首先， 植物 
根系 分泌一 种菌根 信号， 菌 根真菌 在菌根 信号的 刺激下 释放出 “菌根 因子” 
(myc  factor)。 寄 主植物 接收到 菌根因 子后， 调 控菌根 的基因 表达。 研 究表明 ，独 
角 金内醋 (strigolactone) 是一 种重要 的菌根 信号。 一 些调控 菌根形 成的基 因也已 
经 找到， 如漠 黎首猜 ( Medicago  truncatula) 和 百脉根 ( Lotus  jap onicus) 中的类 
受 体激酶 （位 于细胞 膜上， 感知 菌根因 子）、 质体离 子通道 （向 细胞 内传递 菌根信 
号）、 核孔类 蛋白质 （向核 内传递 菌根信 号）、 钙离 子和钙 调蛋白 依赖蛋 白激酶 
( calcium/ calmodulin-dependent  protein  kinase,  CCaMK) (位于 核内， 控制 细胞形 

成菌 根产' 

丛枝菌 根形成 以后， 植 物和菌 根真菌 之间通 过丛枝 根质膜 （periarbuscular 
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membrane,  PAM  ) 进行物 质交换 （图 1)。 一 方面， 菌 丝体将 从土壤 中吸收 的养分 
和水分 传递给 植物； 另一 方面， 碳 水化合 物要从 宿主植 物传递 给菌根 真菌。 这些物 
质交换 都需要 大量的 能量， 该能 量是由 细胞膜 上的质 子泵通 过水解 ATP 泵 出质子 
后 所产生 的电化 学势梯 度来提 供的。 

根系获 取菌丝 磷素的 途径已 经较为 清楚。 在 一些代 表性的 茄科、 豆科、 禾本科 
植物中 已经克 隆到受 菌根特 异性诱 导或者 增强表 达的磷 酸盐运 输蛋白 基因。 例如， 
蒺 藜苜蓿 和百脉 根的根 系中的 MW7M 和 LJPT3  , 它 们只有 在形成 丛枝菌 根时， 
才在 丛枝根 质膜部 位强烈 表达。 和 基因的 部分沉 默或完 全敲除 
(失 去表 达的能 力）， 宿主 根系就 失去从 菌根菌 丝体获 取磷的 能力， 而 且严重 抑制菌 
根 的侵染 和生长 16’7]。 

在蒺 藜苜蓿 中已经 克隆了 一个糖 转运蛋 白基因 (MtSTl), 该 基因在 含有丛 
枝部位 的根皮 层细胞 表达， 具有 运输六 碳糖的 能力。 在番 茄中， 菌根 真菌强 烈促进 
糖分 转运蛋 白基因 ieS：T3 的表达 ['  但 这些糖 转运蛋 白究竟 以什么 形态， 在多大 
程度上 控制着 从寄主 根系向 菌丝体 输送的 糖分， 几乎 完全不 清楚。 

在蒺藜 苜蓿、 番茄中 已经报 道了菌 根侵染 增强表 达的质 膜质子 泵基因 但 
其调控 机制、 表达 特征、 生理功 能均不 清楚。 

总之， 对 于菌根 这一广 谱而又 古老的 共生结 构体， 其信号 转导、 物质和 能量交 
换等 方面的 机理， 还有 很多的 疑问， 目 前主要 的问题 有以下 几种。 

(1)  菌根信 号究竟 是什么 物质？ 它们在 菌根真 菌中的 受体是 什么， 又是 如何传 
递的？ 菌 根因子 又是一 种什么 物质？ 

(2)  菌根信 号与磷 等养分 信号是 否有相 互作用 或共同 的调控 途径？ 

(3)  糖类是 如何被 运输到 菌丝体 内的， 其运 输形式 如何？ 菌根如 何调控 丛枝界 
面上的 糖转运 蛋白的 表达？ 

(4)  质膜 质子泵 是如何 调控丛 枝根质 膜上的 物质交 换的？ 其表达 特征和 生理功 
能 又是怎 样的？ 

(5)  受菌根 调控的 质膜质 子泵、 磷酸 盐转运 蛋白、 糖分转 运蛋白 等有哪 些共同 
的调控 途径？ 相互之 间有怎 样的功 能偶联 关系？ 

回 答所有 这些疑 问需要 创制相 应的基 因突变 体并进 而克隆 其调控 基因。 随着现 
代分子 遗传学 的快速 发展， 这些科 学问题 将得到 明确 的 答案。 
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微量 元素生 物强化 

Micronutrient  Biofortification 

微 量元素 生物强 化含义 是通过 农业育 种等途 径提高 主食中 微量营 养元素 含量与 
生物有 效性， 以改善 广大人 群微量 营养元 素贫营 养问题 [1]。 全 球约有 50 亿 人口面 
临 微量元 素缺乏 （如铁 、锌、 维生素 A、 碘、 砸等） 的 问题， 并且 1/4  (约 13 亿) 
为 学龄前 儿童， 其中约 40% 的人口 缺铁， 并且 90% 缺 铁人群 分布在 发展中 国家; 
缺锌 率也达 25% 〜 33%; 还有约 25 亿人缺 维生素 A、 26 亿 人缺碘 或砸。 我 国是世 
界上微 量元素 缺乏人 数最多 的国家 之一。 全国居 民平均 贫血患 病率为 20.  1%; 儿 
童 低铁低 锌营养 相关生 长迟缓 率高达 30% 〜 50%。 中国铁 性贫血 （IDA) 所导致 
的经 济损失 相当于 国民生 产总值 （GDP) 的 2.  9%®。 因此， 微量元 素缺乏 不仅给 
人 类带来 了潜在 的健康 风险， 而且 对社会 经济也 造成了 巨大的 损失。 

自 20 世纪 70 年代 以来， 人群微 量元素 缺乏问 题引起 了广泛 关注， 已成 为世界 
性的 难题。 90 年代 Welch、 Graham、 Bouis 等 首次提 出通过 农业生 物改良 与营养 
调控 措施提 高粮食 作物中 微量营 养元素 含量及 生物有 效性， 以解 决广大 发展中 
国家 或贫困 地区普 遍存在 的人体 微量营 养缺乏 引起健 康问题 W。 与保健 品或药 
品及食 品强化 相比， 微量元 素生物 强化措 施具有 经济、 有效、 营养 平衡、 受益 
人群 广泛， 特 别有效 提高贫 困人群 素质等 优点。 1996 年 全球在 丹麦启 动了第 
一 个多学 科联合 （育 种、 营养、 医学） 攻关的 微量元 素生物 强化研 究项目 ，此 
后 国际粮 食政策 研究所 （IFPRI) 与国 际农业 研究协 作组织 (CGIAR) 联合各 
国 研究机 构组织 了一项 旨在通 过育种 手段提 高粮食 作物中 微量营 养元素 含量的 
国 际重大 合作研 究计划 （Harvest  Plus， HP),  2004 年该项 计划亦 在中国 启动， 
中国 生物强 化项目 （Harvest  Plus-China， HPC) 成 为该项 国际计 划的重 要组成 
部分。 

作物 可食部 微量元 素含量 及生物 有效性 受基因 与环境 互作系 列过程 的调控 。首 
先受 土壤和 根际中 微量元 素迁移 转化与 生物有 效性的 支配； 其 次受微 量元素 通过从 
根系向 地上 部茎叶 积累过 程的木 质部运 输以及 通过从 茎叶向 籽 粒可食 部积累 过程的 
靭皮 部转运 调节， 最 终受籽 粒可食 部微量 元素富 集能力 与形态 等控制 （图 1)。 作 
物可食 部中微 量元素 对人体 生物有 效性是 指食物 中微量 元素可 被人体 吸收与 利用效 
率， 它 受食物 中营养 抑制剂 与营养 促进剂 含量的 调控。 例如， 植酸、 多酚类 等是抑 
制剂， 降低食 物中微 量元素 对人体 生物有 效性； 一些含 硫氨基 酸和抗 环血酸 等是促 
进剂， 提高微 量元素 对人体 生物有 效性。 
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土壤形 态转化 
及生物 有效性 


图 1 微 量元素 从土壤 向作物 可食部 （籽 粒） 富 集关键 作用过 程及受 基因- 环境互 作调控 

长期 以来， 育种 学家主 要关注 高产、 优质、 抗逆等 方面， 很少重 视可食 部微量 
元 素含量 及人体 生物有 效性， 从而 导致大 多推广 的主栽 高产品 种微量 元素含 量出现 
变低 趋势。 1996 年 以来， 国 际农业 研究机 构对主 要粮食 作物可 食部微 量元素 （铁、 
锌、 维生素 A) 含 量进行 了大量 的种质 筛选， 表 明不同 基因型 可食部 微量元 素含量 
差 异高达 2 〜 4 倍 以上， 并且受 遗传稳 定性影 响[4]。 从 此很多 育种学 家开始 选育微 
量 元素富 集作物 品种。 2000 年瑞士 联邦理 工学院 植物科 学研究 所的名 誉教授 Pot- 
rykus 和 德国弗 赖堡大 学应用 生物科 学中心 Beyer 教 授通过 转基因 技术， 在 世界首 
次发 明富含 维生素 A 的水稻 —— 金稻 [5]。 金 稻是经 过遗传 工程获 得的、 胚 乳中含 
有 P ■胡 萝卜 素和其 他类胡 萝卜素 的新型 大米， 因 而米粒 呈现黄 金色， 而不是 经常所 
见的 白色。 当金 稻被食 用后， 其 所含的 类胡萝 卜素在 体内能 转化成 维生素 A， 从而 
达到改 善人体 维生素 A 营养的 目的。 HP 计 划实施 以来， 世 界各国 全面开 展了富 
铁、 富锌、 富 P ■胡萝 卜素作 物品种 的选育 工作， 并且已 获得大 量育种 中间材 料与优 
良 品系， 然 而离人 体健康 需要的 目标仍 有较大 差距， 特 别是高 生物有 效微量 元素含 
量 的优良 高产抗 性育种 仍没有 突破。 目前 微量元 素生物 强化领 域研究 存在以 下几个 
难点。 


基因 X 环 
境互作 


可食部 微量元 
素赋 存形态 


可溶态 


1. 微量 元素富 集植物 种质材 料与基 因发掘 

大量研 究表明 植物可 食部微 量元素 富集能 力基因 型差异 较大， 多数达 2 〜 4 
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倍[:1。 遗 传潜力 的挖掘 需要对 不同作 物的种 质资源 进行大 量筛选 研究， 特别 需要快 
速 筛选方 法创新 研究。 此外， 要加强 研究特 异富集 的野生 植物， 如锌、 铁超 积累植 
物， 其种子 中铁、 锌 等微量 元素含 量比作 物超出 100 倍 以上。 如何挖 掘这些 特异植 
物遗传 资源来 创新富 集铁、 锌作 物品种 值得深 人拓展 研究。 美 国农业 部专门 建立实 
验室 开展研 究人体 营养和 健康相 关农作 物基因 组学， 微 量元素 富集营 养基因 资源挖 
掘 对利用 转基因 技术创 造新作 物品种 具有重 要意义 [6]. 

2.  作物 可食部 微量元 素富集 作用的 营养生 理及遗 传基础 

过 去植物 营养机 理研究 致力于 探明植 物向土 壤吸收 运输微 量元素 的生理 及遗传 
机制， 如植物 铁高效 吸收营 养机理 的机理 I 与机理 n 理论， 取 得突破 进展。 然而， 
微量 元素是 如何从 土壤向 可食部 （如 籽粒 中胚乳 细胞） 运 输积累 的呢？ 最近 研究发 
现可食 部铁富 集与铁 蛋白基 因导人 表达相 关[7] ， 表明微 量元素 向籽粒 运输积 累不仅 
受 軔皮部 转运的 影响， 而 且受可 食部元 素赋存 形态的 控制？ 有 关微量 元素从 土壤向 
可 食部运 输的关 键过程 与主控 因子仍 需深人 研究。 

3.  作物可 食部微 量元素 的人体 生物有 效性及 其调控 

研 究发现 植物性 食物的 铁一般 吸收率 很低， 如 小麦为 5%， 玉米和 黑豆为 3%， 
莴苣为 4%， 而大 米仅为 1%; 并 且铁生 物有效 性与总 含铁量 没有必 然的正 相关。 
因此， 以改善 人类健 康为目 的的生 物强化 研究， 还必须 仅考虑 如何提 高可食 部微量 
元素 生物有 效性？  01吐11等[8] 首次提 出了用 Caco-2 细 胞系模 型评价 粮食作 物籽粒 
铁的 人体吸 收率。 目前 该模型 已用于 水稻、 小麦、 玉米等 铁生物 有效性 的评价 、铁 
吸 收影响 因素的 研究， 和 牛奶、 豆 类及膳 食中锌 生物有 效性的 评价。 由于微 量元素 
生 物有效 性评价 方法的 局限， 目前 我们对 微量元 素人体 生物有 效性及 其主控 因子的 
研究 还十分 缺乏。 

作 物可食 部微量 元素的 人体生 物有效 性受营 养抑制 物质如 植酸、 多酚、 磷和草 
酸盐 等含量 的降低 影响， 也 受营养 促进物 质如胱 氨酸、 抗坏 血酸、 部分 有机酸 、某 
些糖 类等含 量的促 进影响 M ， 这些 营养抑 制剂与 促进剂 含量受 作物基 因型与 环境互 
作的 调控。 因此， 通 过遗传 改良与 肥料及 水分管 理等农 艺措施 可以明 显提高 人体微 
量元 素可利 用率。 有 关提高 作物可 食部营 养促进 物质含 量的基 因与环 境互作 调控关 
键过程 及技术 仍是有 待攻克 的科学 难点。 

4.  作物可 食部微 量元素 生物强 化的农 艺调控 

对 于遗传 改良微 量元素 营养富 集的作 物品种 潜力发 挥也有 赖于肥 料合理 施用与 
管理， 有些 微量元 素如锌 和砸等 富集可 以通过 施肥措 施达到 [1°]。 因此， 必 须重视 
作 物可食 部微量 元素含 量与生 物有效 和肥料 品种、 肥料 施用量 以及肥 料施用 时间等 
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的 关系。 通过农 艺调控 机理的 研究， 开发 相应微 量元素 强化专 用肥料 产品， 为微量 
元素 富集作 物生产 提供科 学依据 与技术 支撑。 

总之， 现 代分子 生物学 与肥料 技术的 发展为 微量元 素生物 强化研 究提供 了很好 
的技术 途径， 系 统研究 微量元 素从土 壤到作 物可食 部位， 进而 被人体 吸收利 用的过 
程， 需要 作物育 种学、 植物营 养学、 医学等 多学科 合作， 跟踪 人体对 微量元 素的吸 
收 和消化 机制， 以寻 找提高 微量元 素生物 有效性 的新突 破口。 
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植 物根系 的向性 


The  Tropisms  of  Plant  Roots 


高等 植物某 些器官 感受环 境信号 （重力 、光 、水、 气等） 后会发 生有限 的位置 
变化， 这种 位置变 化就称 为植物 运动， 而植 物的向 性运动 （tropic  movement) 是高 
等植 物最重 要的运 动行为 之一， 是 获得最 有利生 长条件 的适应 性机制 [U 。 

高等 植物地 上部叶 片的向 性运动 得到了 较多的 研究， 如 向光性 (phototropism) 
和 向重性 （gravitropism)， 但地下 部的根 系也具 有明显 的向性 运动， 如 向重性 、向 
触性 (thigmotropism)  %  向水性 (hydrotropism)、 向肥性 (fertitropism) 等 [2] ， 然 
而由 于研究 条件的 限制， 地下部 根系向 性运动 的研究 还非常 有限， 目 前根系 的向性 
运动的 研究进 展可概 括为以 下几个 方面。 

1.  根系向 性特征 

根系的 向 性运动 是指根 对环境 因素 的单方 向刺激 所引起 的定向 运动。 根 系的向 
性运 动主要 包括向 光性、 向 重性和 向化性 (chemotropism) , 并规定 对着刺 激方向 
运动 的为正 运动， 背着刺 激方向 的为负 运动， 如根 系的向 光性通 常为负 运动， 而向 
重 性则通 常为正 运动。 根系的 向性运 动一般 包括三 个基本 步骤： ①刺激 感受， 即植 
物 根系的 感受器 接收环 境中单 方向的 刺激； ②信号 转导， 感受 细胞把 环境刺 激转化 
成物 理的或 化学的 信号； ③运动 反应， 生 长器官 接收信 号后， 发 生不均 等生长 ，表 
现出向 性运动 [1]。 所有 的向性 运动都 是生长 运动， 都是 由于根 系不均 等生长 所引起 
的。 因此， 当根 系停止 生长或 者除去 生长部 位时， 向性运 动随即 消失。 

2.  根系的 向重性 

根的 正向重 性有利 于根向 土壤中 生长， 以固 定植株 并摄取 水分和 矿质。 对重力 
的 感受只 限于生 长器官 的某些 部位， 如 离根尖 1.5 〜 2.  Omm 的 根冠、 离 茎端约 
10mm 的 一段嫩 组织以 及其他 尚未失 去生长 机能的 节间、 胚轴、 花 轴等。 通 常把植 
物从感 受重力 刺激到 出现生 长反应 所需的 时间称 为反应 时间， 从感受 刺激到 引起反 
应的 最短时 间称为 阈时。 一般情 况下， 幼 苗的根 或茎的 阈时为 2 〜 

生长 素学说 （Cholodny-Went 学说） 认为， 植物的 向重性 生长是 由于重 力诱导 
对重力 敏感的 器官内 生长素 不对称 分布而 引起的 器官两 侧的差 异生长 （图 1)[3]。 
从 组织水 平上， 生 长素的 分布可 导致微 导管的 结构和 位置的 改变， 影 响质膜 及细胞 
壁的 结构， 继而 改变细 胞的伸 展性导 致不均 匀生长 （图 2)[11。 生长 素的再 分布最 
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终是受 基因调 节的， 如 基因 家族、 基因、 Ci/ 3 基 因感受 到重力 
后会发 生不均 等表达 [4] ; 根内各 种信号 物质的 产生、 转 运和分 配则构 成了向 重性产 
生的 内在分 子机制 [5]。 


图 1 生长素 调节植 物生长 示意图 


纤维素 


细胞 壁蛋白 


纤维素 


微导管 


终 端蛋白 


肌 动蛋白 
微 导管捕 
反 应蛋白 捉位点 


A. 剖面图 


B. 侧面图 


图 2 微管 束在植 物向性 运动中 的作用 

微 管束可 能通过 质膜及 有关酶 影响细 胞壁纤 维素的 沉积， 从而导 致细胞 的不均 匀生长 


3. 根系的 向化性 

向化性 是根系 环境中 某种化 学物质 分布不 均匀引 起的根 系生长 反应， 如 植物根 
系会 有选择 地向肥 水充沛 的地方 伸展， 即根 的向水 性和向 肥性， 当土 壤干燥 而水分 
分布不 均时， 根 总是趋 向潮湿 的地方 生长， 干旱土 壤中根 系能向 土壤深 处伸展 m， 
其原 因是土 壤深处 的含水 量较表 土高， 同时根 在土壤 中总是 朝着养 分多的 地方生 
长； 与此相 对应， 根系会 避开不 利生长 方向， 如 有重金 属含量 高的土 壤根系 会有选 
择性地 绕开。 尽管 根系的 向性运 动在原 理上和 地上部 的向性 运动具 有很多 相似之 
外， 但明显 存在很 多差异 以及尚 未解决 的难点 问题。 
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(1)  根 系向性 的表征 问题。 地上部 的向性 可以直 接进行 观测或 测量， 而 地下部 
的 向性大 多只能 通过模 拟进行 间接的 观测， 其结 果与真 实情况 是否相 符或者 误差有 
多 少有待 确证， 这 需要借 助原位 分析的 方法， 而这种 原位分 析的方 法则是 研究的 
难点。 

(2)  根 系向性 的相互 作用。 根 系的向 重性和 向化性 之间存 在明显 的相互 作用， 
即使不 同的向 化性之 间也存 在明显 的相互 作用， 不同根 系向性 的区分 及其相 互作用 
的生 理学意 义和分 子生物 学机制 则构成 根系向 性研究 的难点 之一。 有 关基因 调控机 
制 目前主 要限于 生长素 学说， 显然这 远远不 足以解 释根系 的向性 运动， 我们 需要更 
多地研 究根系 对环境 信号的 感受、 转导 和反应 机制， 然 后通过 相应的 受体、 信号转 
导物等 的产生 和变化 逐步揭 示更全 面的基 因调控 机制。 

(3)  根系 向性的 统一性 问题。 生长素 学说也 可以应 用于解 释根的 向性， 但是其 
在根系 向性 作用中 的 贡献还 有待进 一步研 究^ 。 已 有的有 关根系 向性 的研究 性大部 
分限于 模式植 物拟南 芥[8’9] ， 然而 不同植 物或者 同一植 物不同 品种其 向性特 征及其 
内部机 制是否 一致？ 如果 不一致 差别又 在什么 地方？ 

(4)  根 系的向 肥系的 诱导。 根 系的向 重性是 由重力 诱导， 向水性 可以由 水气梯 
度 诱导， 然而向 肥性是 如何诱 导的？ 也就 是植物 根系是 如何感 受养分 和重金 属等信 
息 既而采 取趋利 避害的 反应？ 向肥性 明显不 同于向 重性， 它不 可能是 一种独 立的向 
性， 它 极有可 能和其 他根系 向性相 耦合， 然而人 们对于 这种耦 合机制 及其边 界条件 
尚不 清楚。 

(5)  根系 的向性 与养分 的高效 利用。 很 显然， 根系 的向性 与水肥 的高效 利用密 
切 相关， 但是根 系的向 性与水 肥的利 用间的 具体关 系及其 影响因 素却还 不清楚 ，如 
根 系向水 性或向 肥性的 阈时是 多少？ 阈时 短则响 应快， 有 利于养 分的吸 收利用 ，而 
这 对于养 分高效 利用的 育种无 疑具有 指导性 意义； 这方面 的研究 几乎是 空白， 需要 
开展系 统的研 究加以 揭示。 

(6)  根系的 向性与 生态。 从进 化的角 度看， 根系 的向性 可能是 自然选 择的结 
果， 不具 备向性 的植物 可能在 漫长的 进化过 程中被 淘汰。 目前 对于不 同植物 根系向 
性特 征所知 有限， 而 不同植 物根系 的向性 特征对 于解释 和发现 生态问 题将具 有重要 
意义。 
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农业面 源污染 

Agricultural  No『point  Source  Pollution 


水 体的污 染源主 要有两 大类， 即点 源污染 （point  source  pollution) 和 非点源 
污染、 面 源污染 （non-point  source  pollution) 或散 源污染 （diffuse  source  pollu- 
tion)。 点源 污染是 指废水 通过排 水管道 等途径 直接进 人到受 纳水体 引起的 污染。 
相 对地， 非 点源污 染是指 溶解的 或固体 污染物 （地 面污 染物质 如城市 垃圾、 家畜粪 
便、 化肥、 农药、 重 金属及 其他有 害有机 物）， 从非特 定地点 随暴雨 生成的 径流进 
人受纳 水体所 造成的 污染， 最主要 的非点 源污染 是农业 非点源 污染。 农业非 点源污 
染 是指人 们在从 事农业 耕作活 动时， 由 于使用 化肥、 农药 以及农 田水土 流失、 畜禽 
养 殖而引 起的受 纳水体 （如 河流、 湖泊、 水库、 海 湾等） 的 污染， 其 主要的 污染物 
质 是氮和 磷营养 元素。 

对非 点源污 染的认 识和重 视始于 20 世纪 70 年代的 美国。 据 统计， 全球有 
30% 〜 50% 的 地表水 体受到 非点源 污染的 影响； 在全 世界不 同程度 退化的 12 
亿 hm2 的耕 地中， 有 12% 是 由农业 非点源 污染引 起的。 美国 的非点 源污染 约占污 
染 总量的 2/3, 其中农 业非点 源污染 占非点 源污染 总量的 68% 〜 83%， 影响到 
50% 〜 70% 的受污 染或威 胁的地 表水体 [1] 。 因此 非点源 污染尤 其是农 业非点 源污染 
已经 成为普 遍存在 的全球 性环境 问题， 是导 致地表 水污染 的主要 原因。 

我 国农业 非点源 污染形 势日益 严峻。 据 统计， 每年 进人长 江和黄 河的氮 素分别 
有 92% 和 88% 来自 农业， 特别 是化肥 氮约占 50%; 农业 非点源 污染对 太湖、 滇池 
和 巢湖人 湖全氮 贡献率 分别为 59%、 33% 和 63%， 全磷 贡献率 分别为 30%、 41% 
和 73%。 我 国是世 界上最 大的化 肥生产 国和消 费国， 遏制农 业面源 污染对 水体富 
营 养化的 影响， 将成 为中国 农业、 农村可 持续发 展的重 大课题 之一。 

导致农 业非点 源污染 的直接 原因主 要有： 化肥、 农 药的过 量或不 合理施 用导致 
利用 率低， 养分淋 溶和径 流损失 增大； 流域环 境地表 侵蚀引 起水土 流失和 径流污 
染， 尤其 土壤侵 蚀规模 最大、 危害 程度最 严重； 畜禽 粪便、 剩 余饵料 等导致 的养殖 
污染； 农村 生活污 水未经 处理而 非达标 排放； 农 膜等农 业生产 残留物 和农村 生活垃 
圾处理 不当； 过度 灌溉； 流 域土地 利用结 构和土 地利用 类型不 合理。 农业非 点源污 
染 形成机 制主要 有降雨 径流、 土壤 侵蚀、 地表溶 质溶出 和土壤 溶质渗 漏等， 各过程 
相互 联系、 相互 作用， 使农业 非点源 污染表 现为广 泛性、 模 糊性、 潜 伏性、 隐蔽 
性、 难治理 的特点 [2_4]。 中国流 域面积 大水域 （如 滇池、 五大 湖泊、 H 峡库 区等） 
水 体富营 养化最 主要的 驱动因 素有： 高氮、 磷肥 料用量 的菜果 花农田 面积大 幅度增 
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长， 流 域农村 地区畜 禽养殖 业密集 发展， 基础设 施差的 城乡结 合部地 带城镇 建设快 
速扩展 [5 。 

国 外农业 非点源 污染研 究始于 20 世纪 60 年代。 20 世纪 70 年 代末， 美 国提出 
“最 佳管理 措施” （best  management  practice， BMP) 并出台 清洁水 法案、 非点源 
污染实 施计划 CWA319 条款、 最大 日负荷 计划、 国家 河口实 施计划 等进行 农业非 
点源污 染控制 [6’7]。 欧盟于 1989 年出 台首个 农业污 染治理 法案， 开始 把农业 污染防 
治 作为水 污染治 理重点 及现代 农业和 社会可 持续发 展重大 课题。 我国 农业非 点源污 
染的 治理刚 起步， 尚无 完整、 成熟 的治理 规划、 实施方 案和相 关经济 政策和 管制手 
段 [3_51。 BMP 是对 综合控 制措施 的一种 统称， 着重于 源的管 理而不 是污染 物的处 
理， 实 质上， BMP 已 经演变 成一种 思想， 而并 非一种 确定的 方法或 手段， 成为目 
前防治 或减少 农业非 点源污 染最有 效和最 实际的 措施， 或者说 是一个 日趋完 善的预 
防、 应对、 治 理农业 非点源 污染的 措施集 对具体 区域、 具体 问题的 响应。 BMP 包 
括工 程措施 和管理 措施， 管理措 施又分 为养分 管理、 耕作管 理和景 观管理 三个层 
次， H 个层 次虽然 在空间 尺度上 不同， 但 在效果 上互相 配合， 都围 绕一个 中心原 
则， 即最 大地保 证物质 循环的 效率， 减 少元素 的输出 损失， 从 而在满 足植物 生长需 
求的同 时降低 对环境 的影响 [8_1® 。 

国内 学者构 建了包 括控制 类型、 控制 环节、 控制手 段三个 层面的 农业非 点源污 
染 的立体 化削减 体系。 在控 制类型 层面， 通过 调整土 地利用 方式、 提 高化学 品利用 
率、 改变灌 溉方式 来实现 种植型 非点源 污染的 控制； 通过推 行清洁 养殖、 制 订水产 
养殖 容量、 防治普 遍性污 染等措 施控制 养殖型 非点源 污染； 通 过建立 生活、 生产废 
弃物 分类处 理和回 收点， 完 善管道 设施、 实行径 污分流 来控制 生活型 非点源 污染。 
在控 制环节 层面， 实行产 前减少 面源污 染的产 生量； 产 中减少 面源污 染的排 放量； 
产 后通过 建立缓 冲带、 生物 篱埂、 前置库 等技术 减少非 点源污 染的赋 存量。 在控制 
手段 层面， 从 行政、 经济、 法律、 教育、 规划、 技术等 方面进 行综合 治理。 

农业 面源污 染范围 可以小 到实验 室内的 模拟， 大到全 球范围 的土壤 圈层， 错综 
复杂的 内容以 及数量 级尺度 的变化 范围， 给 农业面 源污染 研究和 控制带 来许多 
困难。 

(1)  由于 环境存 在自净 能力， 排污 并不等 于导致 污染， 确定 其中的 界限， 即制 
订非点 源污染 评价标 准至今 还是个 问题。 因此， 在国际 范围内 尚无成 熟和标 准化的 
控制 和监测 技术。 

(2)  在 旱季， 很少 有农田 和场地 径流， 污水 处理设 施只能 闲置； 而 在雨季 ，易 
产 生大量 径流， 一场 大雨会 导致流 量在短 时间内 剧增， 常超出 污水处 理厂或 设施的 
设计 负荷。 因此末 端治理 技术很 难有效 地控制 面源 污染。 

(3)  农业非 点源污 染诱因 众多， 其产 生与恶 化过程 具有明 显的随 机性、 模糊 
性、 隐 蔽性、 潜伏 性和复 杂性， 已有 的计算 机决策 支持系 统无力 及时、 有效 地提供 
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决策 方案， 也 就难以 有效地 预测和 应对。 

(4) 尽管大 量学者 致力于 农业面 源污染 防治的 研究， 但大 多学者 将视角 单纯聚 
焦在非 点源污 染上， 而没有 或者是 难以从 统一大 系统层 面对点 源和非 点源污 染进行 
综合 研究。 

针 对以上 难题， 专家 建议： 一 方面要 充分利 用信息 技术建 立实时 监控、 预警和 
决 策支持 系统。 利用 GIS、 RS 技术健 全地理 信息、 农用 地况信 息库， 结合 农业面 
源污 染负荷 评价模 型和污 染防治 标准， 建 立实时 监控、 预警 系统； 丰 富农业 面源污 
染负 荷估算 模型、 污 染水质 模型， 结合 地域、 流域 特征设 计参数 范围， 构建 农业面 
源 污染防 治措施 评价模 型及模 型库； 综合生 物学、 水 文学、 生 态学、 地 理学、 统计 
学、 信息 科学、 化学等 学科与 农业面 源污染 识别、 检测、 治理等 知识， 构 建知识 
库； 将工程 治理技 术方案 与管理 技术手 段结合 建立方 法库， 形成 “四 库系统 （数据 
库 系统、 模型库 系统、 方法库 系统、 知识库 系统） + 对话 系统” 的决 策支持 系统， 
引人 推理机 制构建 农业面 源污染 “防 、控” 智能决 策支持 系统。 另一 方面是 依据环 
境 承载能 力制订 总的环 境污染 负荷， 实行 点源、 非点源 分治， 充分分 析污染 的复杂 
性和地 区的差 异性， 因 地制宜 地确定 农业面 源防治 方案， 因此 多种方 法的交 叉和集 
成 是下一 步农业 面源污 染防治 研究的 趋势， 且 集成的 程度要 求越来 越高； 构 建公共 
的综合 模型， 当通过 有效的 模型将 3S 技术、 DSS  ( decision  support  system)、 示 
踪技术 都集成 到最佳 管理措 施体系 中时， 对农业 面源污 染防治 的有效 性应该 最大。 
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植物共 生固氮 

Plant- Microbe  Symbiosis  and  Nitrogen  Fixation 

氮 是组成 动物、 植 物和微 生物不 可缺少 的生命 元素， 也是 农业生 产的重 要限制 
因子。 生物固 氮是指 固氮微 生物在 常温常 压下利 用能量 （ATP) 将 空气中 的氮气 
(Nz) 还原 成氨的 过程， 简化成 化学方 程式为 

N2+8H+  +8e+16MgATP - ^NHa+Hz  +  16MgADP+16Pi[I] 

全球植 物所需 氮素的 3/4 来 自生物 固氮， 它 固定的 氨可直 接被植 物吸收 利用。 
由于主 要农作 物都不 能自主 固氮， 要保证 粮食增 产必须 施用大 量工业 合成氨 （氮 
肥）。 而氮肥 在高温 高压下 生产， 消 耗大量 石油、 煤炭 等不可 再生的 能源， 同时造 
成对 环境的 第一次 污染； 施到田 间的化 肥只有 30% 左右被 农作物 吸收， 大 部分除 
造成环 境的第 二次污 染外， 长期大 量施用 还会引 起土壤 板结、 肥力 下降、 生态失 
衡， 加速 土地荒 漠化、 江 河湖海 富营养 化等， 因 此工业 氮肥的 生产及 施用对 粮食、 
能源、 环境 都造成 巨大的 威胁。 只有生 物固氮 才能避 免这些 弊端， 实现 粮食、 能源 
和 环境的 可持续 发展。 

早在 1862 年， 人们 就确定 了固氮 生物的 存在。 现 在已知 的固氮 生物多 数为原 
核微 生物， 即真 细菌、 放线 菌和蓝 细菌三 大类。 根据 它们与 植物的 关系， 生 物固氮 
可分为 共生、 联合 （内 生） 及 自生固 氮三种 类型。 其中， 共生 固氮的 固氮量 约占生 
物固 氮量的 4/5, 共生固 氮微生 物在农 业生产 和自然 界氮素 循环中 发挥着 重要作 
用， 它 们是： ①与豆 科植物 共生的 根瘤菌 （根 瘤菌与 豆科植 物的共 生固氮 效率最 
高， 可 为该植 物提供 100% 的 氮素来 源）。 ②与 满江红 （红 萍） 共生的 鱼腥蓝 细菌； 
③与 桤木等 非豆科 植物共 生的弗 兰克氏 菌等。 

100 多 年来， 对固 氮微生 物的形 态学、 生 理学、 生 态学、 遗 传学、 生物 化学及 
分子 生物学 等方面 进行了 广泛的 研究， 对 固氮酶 的化学 结构及 其作用 原理有 了较为 
全面的 了解。 在根 瘤菌共 生固氮 基因的 定位、 调控、 基 因组研 究等方 面都取 得了不 
少 突破性 进展。 然而， 由于 植物共 生固氮 是将自 然界两 大作用 （光合 作用和 固氮作 
用） 融 汇在一 个生物 体内， 无论 共生体 —— 根瘤的 形成， 还是 固氮作 用都涉 及根瘤 
菌与宿 主植物 共生双 方大量 基因的 参与， 是一 个非常 复杂的 过程。 目 前人们 对根瘤 
菌与 豆科植 物的共 生固氮 的分子 机理仍 然了解 甚少， 其 中包括 根瘤菌 与豆科 植物共 
生 关系的 建立、 共生体 —— 根瘤的 形成、 固氮过 程中低 等微生 物与高 等植物 之间能 
量和 营养物 质的交 换等， 因 此植物 共生固 氮成为 生命科 学中悬 而未决 的重大 难题。 

根 瘤菌与 豆科植 物共生 关系的 建立始 于豆科 植物分 泌的类 黄酮化 合物诱 导根瘤 
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菌产 生结瘤 因子， 结 瘤因子 的结构 决定了 根瘤菌 宿主特 异性。 根瘤的 发生和 形成以 
及固氮 功能的 发挥都 是微生 物与植 物相互 识别、 信号分 子间相 互作用 的结果 ™ 。值 
得关注 的是， 豆科植 物既能 与根瘤 菌形成 共生体 —— 根瘤， 也能与 AM 真 菌形成 
共生体 —— 菌 根以提 高磷素 吸收。 根瘤 菌的宿 主仅限 于豆科 植物， 并 且不同 种根瘤 
菌与 豆科植 物还存 在不同 互接种 族关系 [3]。 而 AM 真 菌的宿 主范围 广泛， 几乎 
80% 以上 的陆生 植物都 能形成 菌根共 生体。 豆 科植物 共生受 体激酶 SYMRK 是第 
一 个被鉴 定出来 识别根 瘤菌和 AM 真菌 共生的 受体， 是 整合根 瘤菌和 AM 真菌共 
生信号 的交会 点[4]。 SymKK 基因 广泛存 在于能 形成内 共生体 的宿主 植物中 （根瘤 
菌共 生体、 AM 真菌共 生体、 弗 氏放线 菌与非 豆科植 物共生 体）， 来 源于不 同植物 
的 Sym 尺尺 具有很 高的同 源性， 而且基 因可以 互换， 功 能可以 互补。 将非豆 科植物 
的 基因导 人豆科 植物不 结瘤突 变体， 都 能恢复 该突变 体与根 瘤菌和 AM 真菌 
共生 的功能 同时， 在豆 科植物 中成功 鉴定出 根瘤菌 结瘤因 子受体 NFR， 结瘤因 
子受 体激酶 NFR 决定根 瘤菌的 宿主特 一性。 将百 脉根的 和 Lj-NFR  5 导人 
野生 疾藜苜 蓿中， 其转 基因植 物获得 了与百 脉根根 瘤菌共 生结瘤 的功能 目前 ，在 
模 式豆科 植物中 已分离 鉴定出 离子通 道蛋白 CASTOR 和 POLLUX[7]、 结瘤信 号通道 
NSn[8] 和 NSP2[9] 等功能 基因， 并 初步推 测出豆 科植物 中根瘤 菌共生 信号传 递途径 
(图 l)[s|。 可见植 物共生 固氮在 宿主植 物与根 瘤菌相 互作用 方面， 有关 早期根 瘤的发 
生、 发 展和形 成过程 中微生 物与植 物相互 识别、 信 号分子 间相互 作用的 研究已 经取得 
了重要 进展。 但是， 对根瘤 共生体 的中、 晚期， 两 者相互 作用的 研究仍 缺乏系 统性。 


根瘤菌  菌 根真菌 


图 1 豆科植 物共生 信号转 导途径 模式图 
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要解决 植物共 生固氮 的科学 难题， 必须结 合基因 组学、 功能 基因组 学和蛋 
白质组 学技术 平台， 对 共生固 氮体系 中植物 和根瘤 菌各自 基因的 表达和 两者之 
间分 子相互 作用机 制开展 研究。 首先 要阐明 根瘤菌 共生固 氮基因 表达调 控的网 
络， 根 瘤菌识 别环境 和植物 信号、 调节 自身基 因表达 的分子 机理； 阐明 共生体 
系中 植物与 微生物 相互识 别及分 子信号 的传导 机制， 克服 宿主特 异性， 从而扩 
大 根瘤菌 的宿主 范围。 其次分 离和鉴 定参与 根瘤菌 结瘤因 子信号 传递的 调控元 
件及 基因， 建立根 瘤菌与 宿主植 物共生 关系蛋 白质相 互作用 网络； 通过 对豆科 
植 物与根 瘤菌、 AM 真菌 共生的 异同以 及与非 豆科植 物比较 基因组 学研究 ，揭 
示非 豆科植 物中与 共生相 关基因 的功能 及调控 机制， 为建 立起最 佳共生 固氮体 
系， 提高生 物固氮 效率、 扩大 根瘤菌 宿主范 围和建 立非豆 科共生 固氮体 系提供 
科学 资料。 

如 果这一 科学难 题得到 解决， 固 氮微生 物与宿 主植物 的生物 固氮效 率则会 
大幅 提高， 根瘤 菌的宿 主范围 进一步 扩大， 能建立 非豆科 植物共 生固氮 或自主 
固氮 体系， 为主 要农作 物提供 经济、 环境 友好和 有效的 氮源， 实 现农业 可持续 
发展。 
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土壤腐 殖物质 的形成 与结构 

Formation  and  Structure  of  Humic  Substances  in  Soil 


土壤腐 殖物质 （ humic  substances， HS) 是天然 有机质 （NOM) 的重 要组成 
部分， 一般占 NOM 的 60% 〜 90%。 人 们常说 的土壤 腐殖质 （humus)， 其 实既包 
括 HS， 也包 括非腐 殖物质 [1]， 只不过 是由于 HS 数量 占有绝 对优势 且难于 与非腐 
殖物质 分开， 也 有人把 HS 简化 称为腐 殖质。 HS 可以 人为的 区分为 胡敏酸 
(HA)、 富 里酸或 富啡酸 (FA) 和 胡敏素 （humin) 三 种基本 组分。 HA 是 在碱性 
条件下 可溶、 当加酸 使溶液 pH 降到 1 时析出 沉淀的 HS 组分； FA 是上述 碱性提 
取液 pH 调到 1 时仍未 沉淀而 留在溶 液中的 HS 组分； 胡敏素 是任何 pH 下 都不溶 
于水的 HS 组分， 由 于很难 提取， 研究 资料较 HA 和 FA 少。 

HS 是土壤 具有结 构性和 生物性 的基本 物质， 既 是生命 活动的 条件， 也 是生命 
活动的 产物， 对 土壤的 肥力功 能和环 境功能 均十分 重要。 同时， HS 既 是释放 C02 
的重要 来源， 又 是截获 CCh 的重要 载体， 在全 球碳循 环中具 有重要 作用。 如 此重要 
的 HS， 其形成 过程和 分子结 构至今 仍是一 个谜。 

关于 HS 形成， 自从 1786 年 Achard 用 K0H 溶液 提取泥 炭中的 HS 以来 ，已 
有 200 多年 的研究 历史。 最初人 们认为 HS 是植物 分解时 形成的 “腐烂 物”， 但并 
没有区 分是微 生物的 分解产 物还是 再合成 产物。 到 20 世 纪前数 十年， Tpycov 
(1914 〜 1916 年） 认 为植物 残体中 容易被 微生物 利用的 化合物 （如纤 维素） 是形成 
HS 的间接 来源， 它们通 过预先 转化为 微生物 细胞质 而参与 HS 的形成 （微 生物合 
成学 说）； 另一些 较难被 微生物 利用的 化合物 （如木 质素） 则是 HS 的直接 来源， 
它 们先水 解为较 简单的 芳香化 合物， 再经 氧化酶 作用氧 化或生 成醌， 最后缩 合成复 
杂的 HS  (木 质素 多酚学 说）。 Waksman  (1926 〜 1935 年） 提出另 一种不 同的观 
点， 认为容 易被微 生物利 用的化 合物对 HS 形成 的作用 较小， 而作为 HS 主 要来源 
的 是难被 微生物 利用的 木质素 和以微 生物细 胞质形 式再合 成的蛋 白质， 两者 结合后 
形 成木质 素-蛋 白质复 合体， 成为 “ 腐殖质 核”， 他之所 以保留 其原始 物质木 质素与 
蛋 白质的 名称， 是 因为他 认为土 壤中并 不存在 着作为 天然化 合物的 HS， 而 是提取 
时 在碱溶 液作用 下所形 成的人 工产物 （木质 素-蛋 白质学 说）。 到 20 世纪中 后期， 
人们 发现， 没 有木质 素提供 多酚也 能形成 HS  (微 生物多 酚假说 )[2]。 此外， 还有 
细胞自 溶学说 M 和基于 Maillard 反应的 糖-胺 缩合学 说[1]。 前 者认为 HS 是 植物和 
微生 物细胞 组织死 亡后经 自溶酶 自溶、 随机 缩合和 自由基 聚合形 成的； 后者 则认为 
在没有 木质素 衍生物 存在、 非酶促 反应条 件下， 糖和 酰胺可 以缩合 成糖胺 （glu- 
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cosylamine) , 最后 聚合为 HS  (图 1)。 


图 1  HS 可 能的形 成途径 [1: 

1~6 分别 代表： 糖 -酰胺 缩合、 微生物 多酚、 木质素 多酚、 木 质素、 细胞 自溶、 微 生物合 成途径 

以上 HS 形成途 径都表 明其组 分形成 的时间 顺序， 如在木 质素学 说和微 生物合 
成学 说中是 HA 先 形成； 多酚 学说和 起源于 木质素 的多酚 学说是 FA 先形成 [1] 。目 
前还很 难说哪 种形成 途径是 唯一正 确的， 这 些途径 可能在 所有土 壤中运 转着， 只是 
它们的 重要程 度因环 境条件 不同而 异[4] 。 

关于 HS 结构， 就研究 较多的 HA 来说， 有基于 木质素 -蛋白 质学说 提出的 
Haig 木质 素单体 模型和 Steelink 木质 素四体 模型； 还有 基于多 酚学说 提出的 
Schulten  酸低聚 体模型 ( phenol  oligomer)、 Orlov  酔聚合 物模型 ( phenol  poly¬ 
mer)  和 Stevensen 酸二聚 体模型 （phenol  dimer) 等[''|)] 。 这 些模型 的共同 特点是 
强调 芳香成 分的重 要性。 但 近年核 磁共振 （NMR) 测得 HS 的芳化 度通常 较过去 
化学方 法测定 值低， 脂 族碳比 例一般 多于芳 香碳。 脂 族碳， 特 别是不 具有亲 水性的 
烷 基碳在 HS 中重 要性受 到前所 未有的 重视。 

过去一 般认为 HS 是 非晶形 “准高 分子” 有 机化合 物的混 合物。 在不 同报道 
中， HS 的 分子质 量差距 很大。 一般 使用超 高速离 心得到 HA 分子 质量为 30 〜 
50kDa,  FA 大约为 lOkDa; 但用 蒸气压 渗透法 （VP0) 测定的 HA 的分子 质量一 
般在 5  kDa 以下， FA 更低 一些。 可见 HA 比 FA 的 分子复 杂程度 高⑴。 对 不同分 
子质量 HA 的研究 表明： 小分子 HA 含更 多的芳 香碳， 而 大分子 HA 含更 多脂族 
碳[5]。 Piccolo 对 “高 分子” 的观 点提出 质疑， 认为 HS 是由 不同种 类的细 小分子 
«lkDa) 的混 合物， 通 过弱疏 水键、 氢键 自组装 后保持 在一起 组成的 “超 分子结 
构体” （ supramolecular  structure )M ，对 HS 分 子结构 的认识 又深人 一 ■步。 

提出的 HS 结构模 式由于 测定方 法或对 HS 理 解不同 而相差 很大， 其实 这些模 
式在土 壤中并 不一定 存在。 几十 年来， 科学家 一直想 说明的 HS 结构， 主要 是根据 
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HA、 FA， 或整个 HS 的化 学降解 或热解 产物或 NMR 分析 结果， 然 后将这 些结果 
综 合起来 设想为 其主要 结构。 这可 能还存 在一些 问题， 如不同 结构模 式差异 太大， 
并 无法在 植物和 动物中 找到， 以 往这被 解释为 HS 的 “特 异性” [W。 另外， 尽管 HS 
的结构 可能会 随时间 和空间 变化， 但是 大量的 UC_NMR 研 究结果 表明， 不 同地带 
土壤 HS 之间 具有相 似性。 这并不 奇怪， 因为 生命过 程本身 就是相 似的。 这 说明， 
由于微 生物的 作用， HS 就像同 一种树 的树叶 一样， 一方面 每个树 叶均不 相同； 另 
一方面 各个树 叶又有 相似的 特征。 正是基 于这种 思考， 研究者 应更加 重视对 HS 具 
有统计 意义的 “ 平均结 构”或 “结 构特征 (structural  characteristics) 的研究 ”[4] 。 

无 论是高 分子或 大分子 理论， 还是 超分子 理论， 都不 能否认 HS 是来源 于植物 
腐 烂或微 生物分 解代谢 或两者 兼而有 之的、 成分 极为复 杂的、 非均 质的、 有 稳定化 
学特 征的混 合物。 同时， 尽管对 HS 形成途 径认识 不一， 但有一 点可以 肯定， HS 
的主体 形成过 程一定 离不开 微生物 和酶的 作用。 未来争 论的焦 点或研 究重点 将在于 
HS 到底是 微生物 “吃剩 下的垃 圾”， 还 是微生 物重新 合成的 产物， 或两者 兼有？ 
形成 途径不 同会不 会影响 HS 组 分比例 和分子 结构？ 环 境条件 和农业 措施对 此是否 
有规 律性的 影响？  HS 形成过 程和分 子结构 将是研 究者长 期探索 的科学 难题。 HS 
的重 要性和 复杂性 共存， 将 是激励 无数科 学家勇 于探索 的不竭 动力。 
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土壤 团聚体 

Soil  Aggregates 


在 自然状 态下， 土 壤中的 砂粒、 粉粒 和黏粒 以及有 机物等 并不是 以分散 的颗粒 
状态 存在， 而 是胶结 凝聚在 一起， 形成 大小不 等的团 聚体。 土 壤团聚 体在三 维空间 
上进一 步组织 排列， 构成 更大的 土壤团 聚体或 宏观上 的土壤 结构。 作 为土壤 结构的 
基本 单元， 土壤 团聚体 的结构 及空间 分布决 定了土 壤气体 扩散、 水分 运动和 热的传 
导等土 壤物理 性质； 团聚 体能够 调控土 壤养分 的供给 和碳、 氮等 养分的 周转， 进而 
决 定土壤 的供肥 能力； 团聚 体还是 土壤微 生物的 生境， 不同 大小的 孔隙、 固 -液和 
固- 气界面 等构成 的各种 微域是 微生物 生活的 “天 堂”， 团聚体 的动态 变化同 土壤微 
生 物活动 发生着 互馈， 被视为 一个复 杂的自 组织体 系[1]。 此外， 团聚 体的稳 定性标 
志着土 壤抵御 风蚀和 水蚀的 能力， 是土 壤结构 稳定性 和质量 的主要 指标。 

土 壤团聚 体的形 成过程 及机制 是团聚 体研究 的核心 问题， 也是土 壤科学 研究中 
的世界 性难题 之一。 自 20 世纪 50 年代 以来， 人们 对影响 团聚体 的主要 因素， 包括 
土 壤生物 （蚯 蚓、 线虫 等）、 微 生物、 根系、 无机 胶结剂 （金 属氧 化物、 碳 酸盐） 
和环 境因子 （冻融 变化、 干湿条 件等） 等进行 了大量 的研究 m。 在此基 础上， 提出 
了团聚 体形成 的各种 理论。 Emerson 首先 提出了 黏团说 [31], 认为黏 粒首先 定向凝 
聚， 之 后在有 机质的 作用下 同石英 颗粒黏 结形成 黏团。 Edwards 等提 出微团 聚体理 
论 土壤 颗粒以 C-P-OM、 C-P-C 或 0M-P-0M 等方 式复合 形成微 团聚体 （其 
中， C 为 黏粒， P 为多 价金属 （铁 、铝、 钙）， 0M 为有 机-无 机复合 体）。 在 上述理 
论的基 础上， Tisdall 和 Oaded* 出了多 级团聚 理论  '  认为 土壤颗 粒和粉 粒大小 
团聚体 （<20fxm) 在持久 黏结力 （如 腐殖 化有机 质和多 价金属 离子复 合体） 的作 
用下 形成稳 定的微 团聚体 （20 〜 250即0, 这 些微团 聚体又 在短期 黏结力 （如 真菌 
菌丝和 根系） 或临时 黏结力 （如 土壤 微生物 和根系 分泌的 多糖） 的作 用下形 成稳定 
性较 弱的大 团聚体 （>250fxm)。 Oades 对多级 团聚模 型进行 了重要 的补充 m ，指 
出大 团聚体 内部的 根系和 真菌菌 丝等有 机物质 分泌或 者分解 过程中 会形成 胶结物 
质， 将大团 聚体内 部的土 壤颗粒 黏结在 一起。 随着有 机物质 的分解 或者外 力的作 
用， 大团聚 体会破 碎并形 成微团 聚体。 近 年来， 大量研 究对多 级团聚 理论进 行了验 
证， 并基于 此理论 重点分 析了土 壤有机 质和团 聚体的 关系。 不 同类型 土壤有 机质是 
各级 团聚体 形成稳 定结构 的重要 因素， 腐殖化 有机质 是微团 聚体形 成的重 要胶结 
剂， 新 鲜有机 质和根 系及其 分泌物 对大团 聚体的 形成具 有重要 作用， 大团聚 体的周 
转 和颗粒 有机质 具有显 著的相 关性。 同时， 土壤团 聚体也 影响着 有机质 的周转 。稳 
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定的 土壤团 聚体对 有机质 有着物 理性保 护和化 学固定 作用， 会 降低有 机质的 分解速 
率。 尤其 是在微 团聚体 内部， 微生 物的活 动受到 限制， 有机质 也更为 稳定； 而团聚 
体的破 碎则会 加速有 机质的 矿化。 

由 于土壤 类型和 环境条 件的复 杂性， 团聚体 形成的 机制不 存在普 适性的 理论。 
例如， 0^^等[8] 通过破 碎试验 发现， 氧化土 中团聚 体的形 成主要 依赖金 属氧化 
物， 而且不 具有多 级团聚 结构。 图 1 综合 了团聚 体形成 的各种 理论。 值得 关注的 
是， 土壤微 生物是 团聚体 周转的 最活跃 因素， 在 2004 年 5£^1^杂 志的专 刊“土 
壤， 最 后的科 学前沿 ”中， Young 等[1] 指出由 土壤团 聚体构 成的土 壤结构 是最复 
杂 的生物 材料， 是 具有自 组织功 能的土 壤-微 生物复 合体。 


物理 过程等 

图 1  土壤团 聚体形 成过程 示意图 M 

C. 黏粒； P. 多 价金属 （铁 、铝、 钙）；  OM. 有机- 无机复 合体； POM. 颗粒 有机物 

虽 然现在 人们对 团聚体 形成的 机制和 过程有 了一定 了解， 目前的 认识仍 主要停 
留在定 性的概 念模型 阶段； 各 种因素 对团聚 体的影 响也主 要是简 单的相 关分析 ，缺 
少 原位、 综合 的研究 方法。 如何定 量地描 述团聚 体形成 和动态 变化机 制及其 在土壤 
功 能中的 作用， 一 直困扰 着土壤 学家。 近 年来， 随着一 系列新 技术和 理论的 出现和 
发展， 团聚体 研究也 迎来了 新的机 遇[1°]。 

(1)  土 壤团聚 体三维 结构的 研究方 法已有 很大的 突破。 只 有准确 认识团 聚体的 
物 质组成 及其在 宜维空 间上的 结构， 才能 更好地 分析团 聚体性 质及其 在土壤 物理、 
化 学和生 物学过 程中的 作用。 土壤 切片是 研究土 壤团聚 体结构 并分析 其过程 的重要 
手段， 但仅限 于二维 结构。 近 年来， X 射线 扫描、 核磁 共振和 激光共 聚焦等 技术已 
经在 三维结 构研究 中开始 应用并 取得了 很好的 成果， 随着 分辨率 和精度 的提高 ，这 
些技术 在团聚 体研究 中将得 到更加 广泛的 应用。 

(2)  先进的 示踪技 术可以 研究团 聚体动 态周转 过程。 土 壤是具 有生命 力的实 
体， 只有用 动态的 观点才 能准确 地理解 团聚体 的各种 过程。 由 于团聚 体动态 变化过 
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程 的长期 性以及 土壤的 “ 黑箱” 性质， 动 态研究 土壤团 聚体转 化十分 困难。 各种示 
踪技术 已经成 为研究 团聚体 动态变 化及其 与碳、 氮周转 和土壤 微生物 活动之 间关系 
的有效 工具， 并将在 定量研 究土壤 团聚过 程中发 挥重要 作用。 

(3) 高性能 计算机 为定量 分析和 模拟团 聚体形 成和转 化过程 提供了 工具。 土壤 
团 聚体的 形成是 各种因 子之间 交互、 叠加并 与团聚 体互馈 作用的 结果。 常规 研究往 
往只是 针对某 一因素 的简单 分析， 缺 少对各 种作用 的综合 研究。 只有 设计多 因素试 
验， 应用先 进的数 据分析 方法， 才能 理解各 因素间 的交互 作用。 在一 定试验 积累的 
基 础上， 数学模 型和计 算机模 拟是研 究土壤 团聚体 的理想 手段。 随着 计算机 计算能 
力 的飞速 发展， 对土 壤团聚 体物理 结构、 动态变 化以及 各因素 影响的 模拟将 成为可 
能， 这也 有助于 我们更 深刻地 认识团 聚体的 性质和 过程。 

我国 学者虽 然围绕 团聚体 的形成 机制、 固碳 机制、 稳定性 和物理 结构等 方面也 
开展 了大量 研究， 不 过主要 集中在 对国外 理论或 模型的 验证， 缺少独 创性的 研究。 
我 国土壤 类型、 环境 条件和 土地利 用方式 多样， 应针对 各地的 具体情 况开展 研究， 
探明各 区域团 聚体形 成和变 化的规 律及其 对土壤 质量的 影响， 为 提高土 壤质量 、保 
护 生态环 境作出 贡献。 
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土壤有 机无机 复合体 

Soil  Organic- Mineral  Complex 


有机无 机复合 体是土 壤的基 本结构 单元。 它是 在土壤 形成过 程中， 由占 土壤质 
量 95% 以 上的有 机质、 微 生物、 氧化 物和黏 土矿物 （层状 硅酸盐 矿物） 相互 作用， 
形 成了有 别于成 土母质 的特殊 结构。 它是 评价土 壤肥力 的综合 指标， 也是土 壤养分 
和各种 污染物 的吸附 载体， 深刻 影响着 土壤的 质量和 健康。 由 于土壤 有机无 机复合 
体的 特性， 也 使其在 土壤抗 蚀性、 土壤 修复、 全球 碳汇效 应等方 面起着 重要的 
作用。 

土壤 各组分 在相互 作用过 程中， 有机 质和微 生物通 过改变 氧化物 形态、 氧化物 
与 黏土矿 物表面 的化学 性质， 影响 它们在 土壤中 的分散 迁移、 凝聚沉 积以及 矿物表 
面的 吸附、 溶解、 结晶等 过程， 从而 控制一 些营养 元素、 污染 元素、 有机污 染物在 
土 壤中的 浓度、 形态、 化学行 为和生 物有效 性[1]; 氧化 物与黏 土矿物 通过表 面吸附 
或表面 催化作 用促进 有机质 的化学 分解与 缩合， 影 响有机 质在土 壤中的 迁移、 聚合 
与降 解过程 土壤中 90% 以上的 微生物 都是与 矿物、 有机 物相互 结合， 这种相 
互 作用过 程必然 影响微 生物的 活性。 因此， 有 机质、 微 生物、 氧 化物、 黏土 矿物的 
相互作 用控制 着土壤 界面的 活性， 影响着 土壤的 物理、 化学、 生 物过程 与性质 ，成 
为 决定土 壤形成 演化和 有机无 机复合 体形成 的内因 （图 1)[3]。 

有 机无机 复合体 形成的 机理主 要体现 在它们 之间的 键能、 反应 过程、 结 合位点 
和结合 方式。 有机 颗粒表 面所带 的阴离 子基团 可以通 过多价 阳离子 （Al3+/Ca2+/ 
Fe3+) 吸附在 黏土矿 物表面 形成微 结构： 黏 粒-多 价阳离 子-有 机质， 这是形 成土壤 
微团聚 体的主 要机制 [4]， 其 中键合 能力的 顺序为 Al3+>Fe3+>Ca2+>Na+。 土壤 
中 主要有 钙键复 合体、 铁键复 合体、 铝键复 合体， 还有 少量的 微量元 素构成 的复合 
体等 类型； 其中 ，铁、 铝键复 合体中 腐殖质 的热稳 定性、 对金 属离子 的亲和 力及分 
子结 构中胡 敏酸的 芳化度 都高于 钙键复 合体， 而富啡 酸的芳 化度则 低于钙 键复合 
体~。 针对 有机质 （L)、 金 属离子 （M)、 矿物三 元配合 物的可 能结构 特征， 有学 
者提 出了两 种配合 模型： I 型 S-M-L 和 II 型 S-L-M， 其中 S 代表 吸附 点位。 在蒙 
脱石- 腐殖酸 -金属 离子体 系中， 表面 形成的 三元配 合物最 可能为 I 型 结构； 氧化 
硅、 氢 氧化铝 和高岭 石等矿 物对水 杨酸吸 附则为 n 型 结构。 

有 机无机 复合体 由氢键 作用、 范德 华力、 静电 吸附、 配位 体交换 或疏水 作用、 
熵效应 (entropic  effect) 等多 种结合 键能作 用形成 M 。 不同 矿物对 腐殖酸 的吸附 
作用 不同， 石 英主要 为氢键 作用； 氢氧 化铝主 要为表 面配位 作用； 高 岭石为 多种形 
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图 1  土壤 分子尺 度的有 机无机 相互作 用过程 [3] 


式 并存。 红 外光谱 (FTIR) 和核 磁共振 （13C-NMR) 分析 显示， 赤 铁矿与 富啡酸 
的作用 主要是 有机物 表面的 羟基或 羧基与 矿物表 面的配 位体交 换[7] ; 但通过 配位和 
电荷 分布理 论模型 (ligand  and  charge  distribution  model,  LCD ) 的理 论计算 ，富 
啡酸与 针铁矿 的相互 作用主 要是静 电吸附 [8]。 高岭 石与胡 敏酸相 互作用 过程中 ，物 
理吸 附是一 个过渡 吸附， 化 学吸附 是形成 稳定高 岭石- 胡敏酸 复合体 的主要 方式， 
且吸 附作用 主要发 生在高 岭石中 A1-0H 吸 附位。 钙饱 和蒙脱 石对土 壤胡敏 酸的吸 
附 呈现高 低两种 能位， 高能 点位吸 附以化 学吸附 为主， 是吸热 反应； 低能点 位吸附 
以物 理吸附 为主， 是放热 反应。 土壤 经焦磷 酸钠处 理后， 残留 的有机 质与黏 粒矿物 
间 的 连接主 要是通 过羟基 形成的 氢键， 而不 是氨基 与黏粒 矿物间 的相互 作用。 

有 机无机 复合体 的形成 过程大 致经历 了三个 阶段： 有机 质吸附 在土壤 颗粒表 
面， 黏土矿 物表面 聚合有 机质， 聚 合的有 机质受 到黏土 矿物的 保护避 免土壤 微生物 
的接触 根据 有机质 具有两 性分子 特点， 在 溶液中 能够自 组装， 有 学者提 出了有 
机无 机相互 作用的 概念性 模型： 有 机分子 吸附在 矿物表 面时分 为三个 圈层： 与矿物 
表面紧 密接触 的内圈 （contact  zone), 主 要是通 过有机 物与矿 物表面 基团的 配位形 
成 稳定的 内圈复 合物； 紧接着 通过疏 水力和 静电引 力相互 作用形 成中圈 （zone  of 
hydrophobic) ; 外圈 （ kinetic  zone) 由亲 水力、 阳离子 桥键、 氢键等 作用力 形成， 
此 圈层可 与土壤 溶液进 行自由 交换， 对养 分的有 效性和 污染物 的调控 起重要 
作用 M。 


•  282  • 


资  环 


微生物 也参与 了有机 无机复 合体的 形成。 微 生物与 土壤颗 粒胶结 过程中 可分为 
生 物学和 非生物 学相互 作用。 生物 学相互 作用包 括微生 物在土 壤颗粒 表面的 生长繁 
殖和分 泌有机 物质； 非生物 相互作 用又可 分为物 理相互 作用和 物理化 学相互 作用， 
这种过 程往往 将微生 物看作 成简单 的有机 分子， 其 作用力 与上述 类似。 土壤 颗粒与 
微生物 作用过 程可包 括四个 步骤： 细 胞向固 相表面 迁移、 微生 物黏附 于固相 表面、 
紧密 结合、 形成黏 附的微 菌落或 生物膜 [1°]。 

综上 所述， 土壤 有机无 机复合 体及其 团聚体 形成的 研究已 取得了 一些可 喜的成 
果， 但 关于有 机物、 微 生物、 氧 化物、 黏 土矿物 相互作 用的研 究主要 有以下 难点： 
①腐殖 质与黏 粒矿物 相互作 用的一 些重要 机制主 要是通 过常规 的对比 分析或 源于经 
验、 理论 模型的 推理， 且多仅 限于两 固相间 的相互 作用， 有其局 限性和 主观性 ，缺 
乏从微 观及分 子尺度 对它们 的深人 认识； ②黏 土矿物 或氧化 物对腐 殖酸、 微 生物的 
吸附 及其腐 殖酸表 面特性 变化的 研究有 进展， 但 在相互 作用过 程中腐 殖质、 微生物 
对铁 铝氧化 物的形 成转化 以及所 起作用 的研究 模糊； ③ 不同粒 级土壤 颗粒或 团聚体 
对 有机质 的不同 化学组 分的选 择性吸 附或分 选是不 同的， 这种 选择作 用过程 是否会 
导致不 同粒级 团聚体 中有机 质组分 数量与 比例、 结构与 功能及 其稳定 性等产 生差别 
还不 清楚； ④ 团聚体 是土壤 有机质 保持的 场所， 同时土 壤有机 质又是 形成稳 定性团 
聚体 的胶结 物质， 但 到目前 为止， 对这种 相互作 用关系 及其微 生物的 作用机 制了解 
甚少； ⑤由 于研究 手段和 方法的 限制， 使 得有机 无机复 合体的 研究还 停留在 实验室 
阶段， 有关 其原位 研究、 结构 模型、 自然 环境复 合体的 形成机 制仍不 清楚。 土壤是 
一个多 组分、 多相 的开放 体系， 矿 物类型 繁多、 人们对 微生物 在其中 所起的 作用仍 
是知之 甚少、 有机 质的组 成与结 构远比 低分子 有机酸 复杂。 因此， 它 们相互 作用的 
研究难 度大， 许多问 题尚未 澄清。 但随着 现代测 试技术 的发展 和计算 机技术 的应用 
将为它 们相互 作用及 复合体 形成的 研究提 供新的 途径和 思路。 
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土壤生 物成矿 

Soil  Biomineralization 

土壤中 矿物组 成成分 复杂， 分为原 生矿物 和次生 矿物。 原生矿 物是从 成土母 
质 / 母岩 中继承 自火成 岩或变 质岩的 矿物， 而次 生矿物 是在土 壤发育 过程中 通过化 
学和 （或） 生物 作用由 原生矿 物转化 或重新 形成的 矿物。 生物 成矿主 要在土 壤新形 
成次 生矿物 方面起 作用， 人们 所熟知 的包括 生物作 用形成 的油、 气等 可燃有 机矿产 
等。 但对于 生物在 许多土 壤无机 矿物形 成中的 作用及 机理， 一 直是困 扰科学 家的难 
题。 直到近 年来， 得益于 多种新 技术的 应用和 多学科 交叉的 研究， 土 壤微生 物在更 
多矿物 形成中 的重要 作用才 逐步为 人们所 认识。 目前对 于微生 物参与 矿物形 成的分 
子机理 以及微 生物成 矿作用 过程如 何与环 境中其 他物理 化学过 程耦合 等问题 仍然难 
以 解答。 下 面以对 锰矿、 铁 矿和铀 矿等的 研究为 例加以 介绍。 

铁锰结 核矿物 是重要 的矿产 资源， 广泛分 布于土 壤和大 洋底。 早在 20 世纪 60 
年代， 科学家 就从海 水中分 离到能 催化锰 氧化的 细菌并 提出铁 锰结核 的生物 成因之 
说， 与当 时的无 机成因 及化学 -生物 二元成 因之说 并立。 到 90 年代， 利用透 射电镜 
和荧 光显微 镜等观 察到铁 锰结核 内存在 微生物 化石或 菌体， 认 为这些 微生物 可能是 
铁锰 结核的 “建造 者”。 随后， 人 们对许 多不同 地区的 铁锰结 核以及 一些模 式锰氧 
化细 菌如芽 抱杆菌 ( Bacillus  sp.  )  v 盘状 丝发菌 ( Leptothrix  discophora) 、 恶臭 
假 单胞菌 (Pseudomonas  putida) 等 开展了 广泛的 研究， 并最 终提出 虽然化 学氧化 
Mn  (  H  ) 离 子形成 Mn  (  DI  )  /Mn  (  ]Y  ) 矿物是 热力学 的自发 过程， 但其 氧化动 
力学速 度非常 缓慢， 而细 菌催化 Mn  (II) 氧 化生成 Mn  (IV) 是一 个典型 的酶促 
反应 过程， 其 氧化速 率比化 学催化 氧化快 10 万 多倍， 因此生 物氧化 被认为 是自然 
界铁锰 结核形 成的主 导因素 [1]。 如图 1 所示， Mn  (  n ) 被芽 孢杆菌 SG-1 菌 株的孢 
子 氧化后 在细胞 膜周围 形成纳 米六方 氧化锰 片状聚 合物， 这些 氧化锰 被进一 步转化 
成各种 结构， 如 形成钙 填充的 c- 轴无 序水钠 锰矿、 水合六 方水钠 锰矿， 以及 六方水 
锰矿 （FMnOOH)， 并在各 种因素 的作用 下进一 步经多 种生物 -化学 转化形 成铁锰 
结核矿 物®。 在 以上研 究中， 基 于同步 辐射的 X 射 线精细 结构分 析技术 
(XANES) 为 解析这 种非晶 态或弱 晶态的 生物合 成氧化 锰的结 构特征 提供了 有力的 
工具， 而生物 化学和 分子遗 传学的 分析方 法为认 识这些 微生物 参与锰 氧化的 分子机 
制 提供了 可能。 研究 发现以 上细菌 通过位 于细胞 外膜上 的多糖 -蛋白 质复合 体完成 
催 化氧化 反应， 这些细 菌中都 含有与 多铜氧 化酶基 因高度 相似的 基因， 认为 锰氧化 
细菌可 能通过 多铜氧 化酶催 化锰的 氧化， 但目前 对于这 些假定 的多铜 氧化酶 如何进 
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图 1 牙 抱杆菌 ( Bacillus  sp.  )  SG-1 氧化 Mn  (  II  ) 形成氧 化猛的 
XANES 分析 及成矿 示意图 [2] 

对氧化 铁矿物 而言， 微 生物的 成矿作 用也是 不言而 喻的， 早在一 个世纪 前就发 
现了 微生物 能在酸 性或近 中性环 境中利 用氧气 来氧化 Fe  (II), 形 成铁氧 化物， 而 
Fe  (  E  )  /Fe  (  I  ) 的还原 电势足 以在细 菌的光 合系统 或者呼 吸系统 中替代 最终电 
子受 体提供 还原力 以维持 微生物 生长。 在近 中性条 件下， 氧气对 Fe  (II) 的氧化 
非常 迅速， 掩 盖了微 生物对 Fe  (  E  ) 氧化的 贡献。 但近 年研究 发现， 即使 在厌氧 
环 境中， 食酸菌 （ Acic?ot)oraA：  sp.  )  BrGl、 紫色 色杆菌 ( dhromobacterium  viola— 
ceum) 等 也能以 硝酸盐 为电子 受体催 化铁的 氧化， 这 种依赖 于硝酸 盐的铁 氧化作 
用在水 生环境 如水稻 土中普 遍存在 [3]， 但这些 微生物 很难被 培养， 限 制了相 关研究 
的 开展。 

除对 金属元 素进行 氧化作 用外， 微 生物还 可通过 对金属 的还原 作用， 将 一些毒 
性 较强的 可溶态 金属离 子还原 为生物 毒性较 低的低 价难溶 态沉淀 （矿 物）。 许多微 
生物 如希瓦 氏菌属 {  ShewaneUa) 、 地 杆菌属 ( Geobact.er) 等 的细菌 可将六 价的铀 
U  (见） 还 原为四 价的铀 U  (IV) 生成沥 青铀矿 （U02) 沉淀， 或将铬 Cr  (YI) 还 
原为 Cr  (I)。 希 瓦氏菌 在还原 U  (YI) 的过程 中可能 通过位 于细胞 膜和外 周质膜 
上的 一系列 cr 型细 胞色素 进行电 子传递 W  , 但其 中电子 传递过 程和路 径仍不 清楚。 
此外， 硫 酸盐还 原细菌 如脱硫 肠状菌 (Desulfot.omaculumreducens) 既能 还原硫 
酸盐， 还能以 Cr  (YI),  Mn  (IV)、 Fe  (HI) 和 U  ( YI ) 作为 电子受 体将其 还原沉 
淀[51， 而 Cr  (见） 的 还原过 程还可 能来自 Fe  (II) 和硫 酸盐还 原产物 Fez+ 和硫化 


行电子 传递等 尚不清 楚< 
_ (1K1M) _ 


锰 氧化酶 


Mn  (  II  ) 


Mn  OV) 


sslm 


•  286  • 


资  环 


物对 0(见） 的间接 还原。 这种由 多种微 生物参 与同一 成矿过 程或不 同反应 过程偶 
联 发生的 现象更 增加了 研究的 难度。 

研 究土壤 生物成 矿过程 的难点 在于， 土壤是 一个非 均相的 生物和 非生物 的复合 
体， 现有 技术手 段还难 以模拟 和检测 土壤中 发生的 生物和 非生物 过程， 而这 两种过 
程在 很多情 况下相 互作用 / 耦合， 共同 对土壤 矿物的 形成起 作用， 因此， 很 难区分 
土壤矿 物形成 过程中 生物和 非生物 （物理 化学） 过程 的相对 贡献。 同时， 在 土壤生 
物成 矿中， 具 体某个 生物成 矿过程 （如 氧化 锰生物 成矿） 的 分子和 （或） 生 化机制 
也尚不 清楚， 某一生 物成矿 过程可 能伴随 着其他 元素的 氧化还 原或吸 附解吸 过程， 
同一 过程可 能由不 同的微 生物所 催化， 鉴 别出哪 些微生 物参与 了其中 的氧化 还原反 
应过程 及解释 其中的 生化机 制是一 个巨大 挑战。 

除在自 然界 物质循 环过程 中起着 重要作 用外， 土壤 生物成 矿还可 能对人 类环境 
产 生许多 有益或 有害的 影响。 有利 的方面 如微生 物对重 金属的 成矿固 化后， 降低重 
金 属的迁 移性和 生物有 效性， 可用于 此类重 金属污 染土壤 的生物 修复， 如 U  (见） 
和 Cr  (见） 的污染 治理； 一些 微生物 催化形 成的生 物矿物 以纳米 颗粒、 晶 体或胶 
体形式 存在， 具有许 多新的 特性， 可作 为新型 生物材 料应用 于各个 领域。 例如 ，微 
生 物氧化 形成的 生物氧 化锰结 晶弱、 粒 径小、 结 构中八 面体空 穴多， 具有更 强的吸 
附 和氧化 活性， 已有 研究表 明其对 U6+、 Pb2+、 Cd?+,  Co2+、 Ni2+、 AS3+ 等重金 
属 有较强 的吸附 能力， 是 具有重 要开发 潜能的 新型吸 附剂、 离 子交换 剂和催 化剂材 
料[6'7)， 是 目前国 际研究 的热点 领域。 相反， 受环境 条件的 影响， 微 生物对 金属和 
非金属 元素的 氧化还 原作用 也可能 向不利 的方向 发展， 如 在受砷 污染的 土壤中 ，当 
环境 中有机 物或硝 酸盐增 加时， 异 养微生 物快速 增长产 生厌氧 或还原 条件， 
Fe  (  II ) 氧 化物被 还原菌 还原， 吸附于 铁氧化 物上的 As  (V  ) 被释放 出来并 被砷酸 
盐还原 细菌还 原成为 As  (II)， 可 导致地 下水中 砷污染 和毒性 的增加 W。. 因此 ，鉴 
于 土壤生 物成矿 具有的 重要环 境意义 和经济 价值， 迫切 需要明 确是哪 些因素 决定着 
生物 矿物的 结构、 组成和 特性， 明 确微生 物如何 直接地 或间接 地影响 元素的 形态转 
化， 使更多 的生 物地球 化学循 环过程 能被预 测和加 以 控制。 
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土壤 微生物 多样性 

Soil  Microbial  Diversity 


土壤 微生物 多样性 是一门 近 来在土 壤学、 微 生物学 及生物 多样性 领域均 给予较 
多关 注的新 兴交叉 学科。 在自然 界中， 土壤是 一个非 常复杂 的异质 体系， 也 是蕴藏 
物种最 多的地 方[:1]， 常被誉 为微生 物的大 本营和 天然培 养基， 因为土 壤中任 何一个 
能 产生能 量的地 方几乎 都有微 生物的 存在， 而且 其异质 多变的 微域环 境更是 孕育了 
微 生物的 高度多 样性， 分别体 现在微 生物的 种类， 它们 拥有的 基因以 及这些 微生物 
与 环境之 间相互 作用的 多样化 程度。 土壤 微生物 多样性 是土壤 生态系 统的一 个基本 
生命 特征， 包 括自然 生境、 人 为干扰 或环境 变更条 件下土 壤微生 物的群 落结构 、遗 
传 演化、 生 理代谢 与服务 功能等 内涵， 也是 时间和 空间的 函数。 土壤 微生物 形体微 
小、 数量 巨大、 种群 复杂、 变异 性高， 土壤 生态系 统中究 竟存在 多少种 微生物 ，它 
们又在 行使什 么样的 功能， 就目前 而言， 人类 对土壤 微生物 多样性 的认识 还相当 
模糊。 

物种 多样性 是生物 多样性 的最直 接表现 形式， 它既 体现了 生物资 源的丰 富性， 
又反 映了生 物与环 境之间 的复杂 关系。 1676 年， 微生 物学的 先驱者 列文虎 克用自 
制的 单式显 微镜首 次观察 到细菌 个体， 成为第 一个精 确描述 微生物 的人。 此 后直到 
20 世纪 60 年代， 人 类在研 究土壤 微生物 时也往 往需要 先使它 们处于 纯培养 状态， 
再通过 观察其 各种性 状特征 以达到 知名、 辨类的 目的。 由于自 然界中 各种微 生物混 
杂 生活在 一起， 即使只 取少量 样品也 是许多 微生物 的共存 群体， 所以 考察土 壤微生 
物的物 种丰富 度极其 困难， 主要通 过培养 基培养 菌落来 研究其 中一些 与人类 关系最 
为 密切的 种群。 然而， 根 据不经 培养的 原位分 析结果 发现， 自然界 中竟有 95% 〜 
99% 的微 生物种 群尚未 被分离 培养或 描述过 [21。 自 80 年代 开始， 越 来越多 的方法 
希望通 过解析 土壤微 生物在 基因水 平上所 携带的 遗传物 质和遗 传信息 或在细 胞结构 
上可区 别的生 化组分 和胞外 产物来 识别和 定量描 述土壤 微生物 的群落 结构特 征和地 
理分布 规律， 基 于形态 学差异 的五界 分类系 统迅速 被基于 核糖体 rRNA 碱 基序列 
的三 域分类 系统所 取代， 人们 对微生 物的认 识也从 过去的 12 个门 剧增到 目前的 
100 多 个门。 尽管这 些面向 遗传多 样性和 结构多 样性的 研究方 法均不 受培养 限制， 
但迄今 仍只是 揭示了 其中很 少的一 部分信 息^。 所以， 只有不 断地改 进土壤 微生物 
纯培养 技能与 宏基因 组分析 技术， 才能为 深人理 解土壤 微生物 的生态 关系绘 制更加 
全面的 多样性 图谱。 
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图 1  土壤微 生物多 样性的 地理分 布与生 态功能 


功能多 样性是 指土壤 微生物 群落所 能执行 的功能 范围以 及这些 功能的 执行过 
程， 如分解 功能、 营养 传递功 能以及 促进或 抑制动 植物生 长的功 能等， 这对 土壤生 
态功 能及自 然 界元素 循环具 有重要 意义。 土壤 微生物 分解着 生物圈 内 存在的 各类动 
植 物和微 生物残 体以及 各种复 杂有机 物质， 这些 物质被 转化成 为简单 的无机 物后又 
可以 被初级 生产者 利用， 再次参 与物质 循环。 如 果土壤 中没有 如此丰 富多样 的微生 
物 种群， 人类社 会势难 世代绵 延向前 发展。 例如， 植物 根际土 壤微生 物多样 性可以 
影响 生态系 统的稳 定性、 生产 力以及 应对扰 动与压 力的恢 复力等 [4]。 目前， 土壤微 
生 物功能 多样性 作为土 壤功能 的保证 和恢复 基础， 已经摆 到非常 突出的 位置， 围绕 
功能 群开展 物种多 样性研 究也已 成为土 壤微生 物多样 性研究 的重要 趋势。 然而 ，土 
壤生态 系统中 不仅微 生物之 间相互 依赖、 彼此 制约， 同 时又与 周围环 境因子 相互作 
用、 往复 调控， 关 系异常 复杂， 微 生物多 样性与 生态功 能之间 的联系 在很大 程度上 
仍是未 知的。 过去多 采用选 择性培 养基或 刺激物 诱导下 土壤微 生物群 落的生 理代谢 
响应 来评估 其代谢 功能多 样性， 因为 没有突 破异位 培养的 限制， 仍然 无法反 映实际 
情况。 近来新 兴的功 能基因 组学是 在后基 因水平 上以全 新的视 角审视 微生物 遗传信 
息和 生态功 能之间 的联系 [5] ， 或将 迅速成 为土壤 微生物 多样性 与生态 服务功 能耦合 
研 究中新 的重要 策略， 引 起了科 学家们 的广泛 兴趣。 

作为全 球生物 多样性 的重要 部分， 土壤 微生物 多样性 对于人 类缓解 在粮食 、能 
源、 资源 和环境 等方面 的危机 均有着 全球性 的重大 意义， 世界 各国纷 纷投人 大量经 
费资 助有关 研究， 认 为深人 认识和 合理管 理土壤 微生物 资源将 为经济 可持续 发展和 
生态环 境建设 提供新 的科技 支撑。 但总体 来看， 土壤微 生物多 样性研 究主要 存在以 
下三个 难点： ①土 壤微生 物资源 管理。 虽然 土壤微 生物系 统分类 研究不 断推进 ，但 
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土壤微 生物多 样性与 食物网 结构及 环境干 扰之间 的关系 研究仍 非常匮 乏[6] ， 如何构 
建 种质资 源库和 遗传信 息库， 进 而为土 壤微生 物多样 性的发 掘和保 护提供 管理基 
础； ②土 壤微生 物过程 调控。 目前 土壤微 生物介 导的物 质转化 过程研 究正在 向着多 
元素耦 合的方 向发展 [7] ， 在 不同尺 度下将 土壤微 生物与 重要元 素生物 地球化 学过程 
结合起 来是一 个重要 难题， 如何解 析土壤 微生物 生理代 谢过程 与代谢 产物， 进而为 
更 好地发 挥土壤 微生物 多样性 的生态 功能提 供调控 对策； ③土 壤微生 物方法 创新。 
土壤微 生物高 度的异 质性和 变异性 决定了 原创性 研究方 法的重 要地位 [8] ， 未 来如何 
将 大量生 物地理 学参数 与高通 量基因 组学信 息等进 行耦合 分析， 进而 使土壤 微生物 
多样 性更好 地服务 于人类 社会。 
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土壤干 层的时 空变化 


Spatial  temporal  Variability  of  Dried  Soil  Layers 


土 壤干层 是指位 于降雨 人渗补 给深度 以下， 因植物 蒸腾和 土壤蒸 发导致 土壤水 
分长期 处于负 平衡， 在 土壤剖 面上形 成厚度 不等的 干燥化 土层。 其湿 度下限 为凋萎 
湿度， 上 限是土 壤稳定 湿度。 

“土壤 干层” 概念的 提出有 1 个 世纪的 历史。 1893 年 俄国学 者首次 发现在 草原环 
境下 人工林 地存在 “干燥 化死层 ”[1];  1963 年中国 科学院 水利部 水土保 持研究 所土壤 
水分组 在黄土 高原人 工林地 （陕西 蒲城） 也发 现土壤 干层； 1979 年德 国学者 再次证 
明棕色 森林土 壤存在 下伏土 壤干层 121 。 土壤 干层具 有三个 显著的 特征： ①位于 土体某 
一 深度范 围内； ②土壤 含水量 处于稳 定的低 水平； ③具 有相对 持久性 M,。 同时 ，“土 
壤 干层” 存在 必须具 备三个 条件： ①气候 条件， 大气 蒸发力 大于降 水量； ② 土壤条 
件， 土 层厚、 地下水 位深； ③植被 条件， 深 根系的 植物。 因此， 只要 满足这 3 个条件 
的 世界上 的任何 地区， 均有 下伏土 壤干层 存在的 可能。 土 壤干层 的存在 对生态 系统有 
潜在的 影响， 如 阻碍或 减缓土 壤水分 上下层 之间的 交换， 削弱 “土壤 水库” 的 调节功 
能， 严重 的土壤 干层会 导致植 被退化 或死亡 [4] 。 

近 年来， 一 些学者 以土壤 干层为 主题对 其进行 了大量 研究， 取得了 显著的 成绩。 
】咖等[6] 研究了  Amazonia 地区 季节性 干旱条 件下， 林地 和草地 植被下 深层土 壤水分 
储量 及蒸散 特征； 按照 干层的 判定标 准['  Jiro 的 研究表 明了土 壤干层 具有明 显的时 
间变化 特征， 而 且受植 被类型 的显著 影响； 在澳 大利亚 南部， Robinson 等的 研究显 
示[6]， 种植 7 年 的桉树 可消耗 8 〜 10m 深 的土壤 水分， 而 在水平 方向的 耗水范 围可达 
到 15 〜 42m, 他 们充分 利用桉 树的这 种耗水 特性， 来有效 调控该 地区土 壤中盐 分的迁 
移与 地下水 运动。 

尽管在 世界上 其他地 区有土 壤干层 的研究 报道， 但 由于我 国黄土 高原土 层深、 
大气 蒸发潜 力大、 降水量 有限、 人类活 动对自 然生态 系统干 扰大， 因 而存在 严重的 
土壤 干层。 例如， 从 20 世纪 50 年代 开始， 为了减 少水土 流失， 在黄 土高原 进行了 
大规模 的植被 建设。 但是， 当时 的植被 建设模 式在一 定程度 上违背 了生态 分布规 
律， 表 现为在 半干旱 区种植 人工乔 木林， 在半湿 润区种 植高密 度高生 物量的 林草树 
种。 这些人 工植被 生长到 6 〜 10 年后 就开始 退化， 大 都成为 “小老 树”， 其 水土保 
持、 涵养 水源等 生态效 益不明 显甚至 丧失。 大量 实地测 定结果 表明， 人工植 被下的 
土壤含 水量非 常低， 0 〜 10m 剖面 土壤含 水量接 近凋萎 湿度， 存在严 重的下 伏土壤 
干 土层。 因此， 关于干 层的研 究成果 大都来 自黄土 高原。 李 玉山、 韩 仕峰等 在大尺 


•  292  • 


资  环 


度上对 黄土高 原地区 58 个 县的土 壤水分 资源状 况进行 调查， 认为黄 土高原 土壤干 
层普遍 存在， 并 分析了 黄土高 原不同 气候区 （半 湿润、 半 干旱、 干旱） 及不 同植被 
类型 覆盖下 （农 田、 乔 木林、 灌 木林、 人工 草地、 自然 草地） 的土 壤干层 厚度特 
征。 Wang 等[7] 研究 了陕北 黄土高 原的土 壤干层 状况， 认 为植被 类型、 坡向 及坡度 
可作 为土壤 干层是 否形成 的指示 因子。 同时， 受降 雨量的 影响， 土壤 干化程 度具有 
明 显的水 平分异 规律， 即随 着降雨 量从南 到北的 减少， 干 化程度 亦随之 加重。 
Wang 等 [8] 研究 了黄 土高原 柠条和 苜蓿植 被下土 壤干层 的形成 与发展 过程， 并分析 
了植 物根系 指标、 干层 内土壤 理化性 质与干 层厚度 的相互 关系， 结果 表明， 苜蓿地 
从第 2 年 开始就 有干层 的发育 现象， 而 柠条地 则从第 3 年 开始； 在干 层发育 初期， 
苜 蓿地的 土壤干 层厚度 大于柠 条地， 而 在生长 后期， 柠 条植被 下土壤 干层的 厚度大 
于苜 蓿地。 1^等[9] 测定了  23 种林地 / 灌木 林地 10m 剖面土 壤水分 状况， 指 出林地 
的土 壤水分 含量明 显小于 自然草 地下的 土壤含 水量， 土 壤耗水 深度、 干层厚 度已分 
别达到 或超过 10m、 8m。 进一 步地， Wang 等[1°]采 用电动 冲击钻 取样， 研 究确定 
了 黄土丘 陵半干 旱区人 工紫花 苜蓿、 人工 柠条林 和人工 油松林 植被下 的耗水 深度分 
别达到 15.5m、 22.  4m 和 21.5m。 这 些结果 表明， 受 地域、 植被 类型、 生长年 
限[11] 等的 影响， 土壤 干层的 干燥化 程度、 干层 厚度、 耗 水深度 将有所 不同， 进而 
表现出 明显的 空间和 时间异 质性。 

然而， 有关 土壤干 层的空 间分布 及时间 动态， 目前还 处于定 性的描 述阶段 ，如 
从东南 向西北 方向， 气 候渐趋 干燥、 降 雨逐渐 减少、 土壤 持水性 能渐次 降低、 蒸发 
性 能渐趋 增高、 土壤 稳定湿 度逐渐 减小、 深层储 水渐次 降低， 因而土 壤干燥 化程度 
渐趋 严重， 干层厚 度逐渐 加深， 但 缺乏大 量实测 数据的 支撑， 这对黄 土区土 壤干层 
的 防止与 调控、 植 被建设 与布局 等是不 够的， 有 可能使 已有的 黄土高 原生态 建设效 
果 逆转。 目前， 对 土壤干 层的认 识和时 空分布 规律研 究主要 存在以 下几个 方面的 
挑战。 

(1)  对土 壤干层 的形成 原因， 目 前仅从 宏观上 进行了 分析和 描述， 而没 有从微 
观 方面深 人研究 其形成 机理， 缺乏对 植被水 分生理 特性、 生态适 应性、 土壤 水分消 
耗和补 给等过 程和相 互关系 的长期 观测与 分析。 

(2)  对 土壤干 层的判 别和量 化指标 的研究 还不够 深人， 且缺 乏统一 的标准 。现 
有的研 究结论 有一定 的随意 性和区 域性， 仅适用 于特定 的环境 条件， 不适用 于地球 
上的其 他同类 型区。 另外， 目 前土壤 干层的 量化指 标仅考 虑了土 壤水力 学特性 ，需 
要 与植物 生理特 性结合 起来， 进而 分析土 壤干层 的形成 对植被 恢复的 影响。 

(3)  土 壤水分 的时空 变异性 问题。 由 于尺度 较大， 难以在 较短时 间内获 得同一 
时期的 剖面土 壤水分 数据， 进而 不利于 区域尺 度上土 壤干层 数据的 对比， 因此 ，需 
要科 学地制 定采样 方法， 包括 合理采 样数、 样点 布设与 采样代 表性等 问题。 此外， 
点 数据向 面数据 的转化 问题， 针 对不同 的采用 策略， 选 择何种 空间分 析方法 来实现 
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未测 点的估 计和面 数据的 获取， 还 需要进 一步的 探索。 
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土壤 养分光 谱特性 


Spectrum  Characteristics  of  Soil  Fertility 


土 壤养分 光谱特 性是通 过各种 传感器 远距离 接收土 壤反射 或发射 的电磁 波谱信 
号， 经过 处理和 分析， 用 于反映 土壤养 分水平 及其空 间分布 规律。 土 壤养分 光谱特 
性是土 壤养分 及其相 关的土 壤理化 性质、 土壤 结构、 土壤 环境条 件的综 合反映 ，为 
土壤养 分等属 性及其 空间分 布的研 究提供 了新的 途径与 方法， 成为土 壤学领 域内研 
究的一 个重要 课题。 

常用的 土壤光 谱有地 面实测 光谱、 空载高 光谱、 星载 多光谱 和高光 谱等形 
式 [u。 近 20 年来， 随 着遥感 技术的 发展， 国内外 在土壤 养分光 谱特性 研究， 尤其 
是高光 谱定量 估算土 壤养分 及其他 土壤性 状的研 究取得 了许多 试验性 进展， 主要的 
进展 有以下 方面。 

(1)  地 面实测 土壤养 分光谱 研究。 土 壤养分 光谱地 面实测 包括实 验室土 壤光谱 
测 定和野 外便携 光谱仪 测量。 在地面 光谱测 定中， 主要 是应用 可见- 近红外 光谱范 
围， 而且 是光谱 分辨率 可达到 10nm 的高 光谱， 具 有几十 甚至几 百个光 谱波段 ，以 
形成 连续的 土壤养 分光谱 曲线。 通 过对不 同土壤 样品光 谱特性 和土壤 养分含 量等性 
状 进行相 关分析 或非线 性关系 分析， 建立 土壤养 分的光 谱指标 模型， 从而可 实现对 
土壤 养分的 估算。 国 内外研 究最多 的是土 壤有机 质对土 壤光谱 特征的 影响， 包括研 
究土壤 有机质 含量和 有机质 组成对 土壤光 谱反射 率的影 响[2’3] 。 也有 一些学 者研究 
了土 壤水分 与土壤 光谱的 关系、 全 氮或碱 解氮含 量的土 壤光谱 特性、 土壤磷 、钾、 
CEC、 钙、 镁等 含量的 土壤光 谱特性 U  5]， 基于 高光谱 特性与 统计模 型估算 土壤营 
养元素 [6] 。 

(2)  空载与 星载多 光谱和 高光谱 成像技 术用于 土壤养 分特性 估算。 空载 与星载 
多光谱 成像技 术和高 光谱成 像技术 是土壤 养分光 谱特性 走向实 际应用 的重要 技术。 
多 光谱成 像技术 能够以 较低的 成本、 研究 大范围 的土壤 类型及 其属性 的时空 变异， 
是 重要的 土壤信 息源， 国内 外开展 了应用 TM、 SPOT-XS、 IKONOS、 ASTER 等 
提 取土壤 有机质 含量、 土 壤黏粒 含量、 进行土 壤盐分 制图以 及土壤 质地、 土 壤表层 
颜色、 土壤 电导率 等土壤 养分及 其他土 壤属性 的试验 研究， 分 析运用 实验室 光谱模 
拟反演 TM 和 ASTER 多光 谱数据 定量估 算土壤 N、 P、 K 含量的 可行性 [〜。 高光 
谱成像 技术综 合了地 面高光 谱和高 空成像 技术， 能够提 供最高 10nm 光谱分 辨率的 
目标 信息， 其高 光谱影 像立方 体可用 于精确 识别地 物类型 和定量 反演地 物属性 ，国 
内外学 者应用 空载、 星 载高光 谱进行 了土壤 有机质 含量、 Ca 含量、 土壤 PH、 土壤 
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质地、 土壤水 分等养 分特性 及其他 属性的 分析和 识别， 表明高 精度土 壤属性 分析和 
制图是 高光谱 数据的 主要应 用目标 [7]。 但 到目前 为止， 光谱能 够提供 的土壤 信息十 
分 有限， 高光谱 成像技 术在土 壤学领 域仍然 处于探 索与初 步研究 阶段。 

(3) 地面 光谱、 高 光谱和 多光谱 数据及 地统计 学方法 的集成 应用。 地面 光谱、 
高 光谱和 多光谱 具有很 强的互 补性， 集成 应用能 够充分 的利用 不同光 谱和空 间尺度 
上的 信息， 也 有一些 学者进 行了应 用不同 光谱和 地统计 方法等 综合研 究土壤 肥力状 
况、 土壤有 机质、 土壤 质地、 土壤盐 分等， 认为 各种光 谱数据 的综合 可以作 为提取 
土壤 属性信 息的重 要依据 [91。 

尽管 国内外 对土壤 养分的 光谱特 性研究 只是进 行了一 些试验 性研究 与探索 ，随 
着遥 感技术 向更高 空间分 辨率、 更 高光谱 分辨率 和更高 时间分 辨率的 发展， 应用光 
谱特性 研究土 壤养分 水平及 其空间 分布规 律将具 有更高 的准确 性和实 用性。 

至今， 土壤 养分光 谱特性 的研究 还存在 以下难 点需要 解决。 

(1)  实 验室光 谱测定 中还没 有统一 的测定 标准， 而 且土壤 取样和 前处理 及测试 
条件的 差异， 都会 增加土 壤养分 光谱特 征数据 的不确 定性。 

(2)  影响土 壤形成 的因素 和同一 土壤类 型的区 域性等 差异， 会导 致同一 土壤属 
性 在不同 条件或 不同区 域内光 谱特性 的差异 ，即 “ 同物异 谱”， 或不 同土壤 特性的 
光谱 趋于表 现一致 ，即 “ 异物同 谱”。 

(3)  在田间 实际条 件下， 土壤光 谱特性 还受到 植被、 大气 状况及 地表空 间分布 
的不 规则等 影响， 使野 外光谱 数据解 译与土 壤养分 状况相 对应的 光谱参 数存在 
差异。 

(4)  空载 与星载 多光谱 和高光 谱技术 离地面 较远， 土壤养 分光谱 数据测 定会受 
云雾、 地形、 水分、 地 表覆盖 等环境 因素的 影响， 同时， 由于 空间分 辨率低 而形成 
的 混合像 元也会 使研究 结果产 生较大 误差。 

(5)  目前常 用的土 壤养分 光谱分 析模型 仍以统 计模型 为主， 而能 够较为 精确估 
算和反 演土壤 养分水 平和空 间分布 状况的 非线性 土壤光 谱分析 模型的 研究是 土壤养 
分定量 遥感未 来的重 要研究 方向。 
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土 壤退化 

Soil  Degradation 


土壤 资源是 人类赖 以生存 和发展 的物质 基础， 其本 身具有 一定程 度的自 净能力 
并能保 持相对 稳定， 但 如果外 界影响 超出其 可承受 范围， 将会 导致土 壤性质 和功能 
退化。 目前， 土壤 退化使 用较为 普遍的 概念： 在各种 自然、 特 别是人 为因素 影响下 
所 发生的 导致土 壤的农 业生产 能力或 土地利 用和环 境调控 潜力， 即土 壤质量 及其可 
持续 性下降 （暂时 性的和 永久性 的）， 甚 至完全 丧失其 物理、 化学和 生物学 特征的 
过程， 包括过 去的、 现在的 和将来 的退化 过程。 土壤退 化即意 味着降 低或失 去其生 
物和 经济生 产力。 除土 壤圈本 身外， 土壤 退化还 能对其 他圈层 产生不 良效应 。例 
如， 森林 砍伐、 土地 利用方 式的改 变等引 起的土 壤退化 最终会 加剧温 室效应 [1]; 所 
有的地 下水、 大部分 地表水 的农药 残留均 来源于 土壤。 

土壤退 化发生 的原因 包括自 然因素 和人为 因素。 地形 地貌、 气候、 植被 条件和 
成土母 质等自 然因素 均可导 致土壤 退化。 高低起 伏的山 地一般 容易引 起土壤 重力侵 
蚀、 山体 滑坡、 泥石流 等地质 灾害。 而 盆地、 微 斜平地 及各种 洼地等 地貌， 则易于 
土壤盐 碱化的 形成。 气 候干旱 是导致 沙漠化 的关键 因素， 如世 界上面 积最大 的撒哈 
拉 沙漠， 其所处 地区气 候异常 干燥， 大 部分地 区年降 水量在 50mm 以下。 若植被 
覆盖 率低， 则 会导致 防风固 沙能力 减弱、 水 土流失 增大， 甚至沙 漠化。 近年来 ，人 
为因 素导致 土壤退 化的比 重越来 越大， 如滥 砍滥伐 造成森 林土壤 退化； 过度 放牧导 
致植被 覆盖率 下降、 水土流 失和土 壤侵蚀 加剧； 集约式 农业管 理和高 强度施 肥导致 
土 壤养分 失衡、 土壤 酸化、 生物 多样性 下降、 土 壤有害 物质积 累等一 系列土 壤质量 
退化 问题。 随着 全球人 口的膨 胀及人 们消费 水平的 提高， 人类 对土壤 的开发 和利用 
势必会 加剧， 这 就使得 土壤退 化问题 成为日 益严峻 和亟待 解决的 问题。 

一、 土 壤退化 的类型 

土壤退 化有多 种分类 方法， 从退 化性质 上分， 土壤 退化可 分为三 大类， 即物理 
退化、 化 学退化 和生物 退化。 土壤 退化也 可分为 土壤面 积萎缩 和土壤 性质恶 化两大 
类， 土壤 面积萎 缩主要 包括土 壤用途 变更、 土壤 废弃和 灾难性 损毁。 土壤性 质恶化 
主要 包括土 壤物质 损失、 土 壤过程 干扰、 土壤 环境污 染和土 壤生态 破坏。 

1971 年联合 国粮食 及农业 组织在 《土壤 退化》 一 书中， 将土壤 退化分 为十大 
类： 侵蚀、 盐碱、 有机 废料、 传染性 生物、 工 业无机 废料、 农药、 放 射性、 重金 


•  298  • 


资  环 


属、 肥 料和洗 涤剂。 后来 又补充 了旱涝 障碍、 土壤养 分亏缺 和耕地 非农业 占用三 
类。 中国 科学院 南京土 壤研究 所借鉴 国外的 分类， 根 据我国 的实际 情况， 将 我国土 
壤 退化分 为土壤 侵蚀、 土壤 沙化、 土壤 盐化、 土 壤污染 以及不 包括上 列各项 的土壤 
性质 恶化、 耕地 的非农 业占用 6 类。 

土 壤侵蚀 是指土 壤或成 土母质 在外力 （水 、风、 重 力等） 作用下 被破坏 剥蚀、 
搬运和 沉积的 过程。 土壤侵 蚀是土 地退化 的主要 原因， 其中水 力侵蚀 导致的 水土流 
失、 风力 导致的 土壤沙 化及沙 尘暴天 气造成 了严重 的环境 问题。 McNeill 和 Wini- 
warterm将 人类因 素引起 的土壤 侵蚀分 为三个 阶段： 第一 阶段是 公元前 2000 年左 
右， 当时主 要是流 域边森 林遭破 坏导致 的水土 流失； 第二 阶段是 16 〜 19 世纪 ，犁 
的改良 使得土 质更加 疏松、 耕 作范围 扩大， 由 此加速 了土壤 侵蚀； 第 三个阶 段是始 
于 1945 年， 由 于人口 的增加 和一些 其他的 原因引 起热带 雨林被 破坏， 使得 土壤生 
态系统 遭受严 重 破坏。 

土壤沙 化就是 原来可 以生长 植物的 农田、 草地、 森林 土壤含 沙量越 来越高 ，最 
终变成 沙漠， 变 得不宜 于植物 生长、 动 物生存 和人类 居住。 土 壤沙化 虽也有 自然原 
因 （气候 干旱、 水 分缺乏 等）， 但更 多的是 人类对 土地的 不合理 利用导 致的， 主要 
是 滥牧、 滥伐、 滥挖、 滥垦、 水 资源的 过度利 用等。 土壤 沙化导 致生产 力衰退 、生 
态环境 恶化、 经济 损失、 人类生 存空间 变小等 问题。 

土壤 盐渍化 是指易 溶性盐 分在土 壤表层 积累的 现象或 过程， 是目 前世界 上灌溉 
农业地 区农业 持续发 展的资 源制约 因素。 土壤污 染来源 广泛， 利用工 业废水 浇灌、 
施用重 金属含 量高的 有机、 无机 肥料、 农药 喷施等 行为都 会导致 土壤中 重金属 、持 
续性有 机污染 物含量 增加。 耕地土 壤性质 恶化主 要是指 土壤肥 力水平 下降， 导致作 
物产量 下降、 品质 降低。 随着 城市化 进程的 加快， 大 量良田 被用作 城市、 道路用 
地， 土地 的非农 业利用 也使得 我国的 18 亿亩 ® 耕地红 线受到 威胁。 

二、 全球 土壤退 化现状 

按照联 合国环 境规划 署的全 球土壤 退化评 价分类 标准， 全球 大约有 面积达 12 
亿 hm2 的有 植被覆 盖的土 地发生 了中等 程度以 上土壤 退化， 其中 3 亿 hm2  土地发 
生 了严重 退化， 其 固有的 生物功 能完全 丧失。 就区 域分布 来看， 亚洲 的土壤 退化面 
积 最大， 占全 球土壤 退化总 面积的 38%ra。 我 国是世 界上土 地退化 最为严 重的国 
家 之一。 有资料 表明®， 我 国水土 流失面 积已达 183 万 km2， 占 国土总 面积的 
19%； 沙漠 化土地 的总面 积也已 达国土 陆地总 面积的 16.7  %。 对于 土壤退 化问题 
而言， 全球不 同地区 的关键 原因亦 存在差 异〜： 在美国 的中西 部和大 平原， 水力 


①  1 亩〜 666.  7m2， 后同。 
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侵 蚀是导 致土壤 流失的 最重要 原因； 在 中欧和 东欧， 苏 联时期 的集约 化种植 使得其 
11% 的表层 土壤都 被过分 压实； 而在 西欧， 建筑 物和道 路导致 的非农 业占用 使得大 
量土 壤的原 始功能 丧失； 在亚 马孙河 流域， 原始 的刀耕 火种方 式使得 热带土 壤遭强 
烈 侵蚀， 养 分大量 流失； 非洲的 撒哈拉 地区， 土 地的过 分利用 （极少 休耕） 致使土 
壤养分 匮乏； 在 亚洲， 第一 次海湾 战争至 少致使 科威特 4000 万 t  土壤 被石 油所污 
染； 在 我国， 北方 的土地 沙漠化 导致的 沙尘暴 “ 举世闻 名”， 全世界 水力侵 蚀率最 
高 的黄土 高原， 每年 有高达 160 亿 t 的土壤 被冲人 黄河； 尼泊 尔国土 面积的 1/3 因 
为无 植被或 植被很 少而成 为沙漠 M。 根据 土壤退 化类型 分类， 全球土 壤的主 要退化 
类型及 相应面 积见表 1[7] 。 


表 1 全 球各大 洲土壤 退化类 型及相 应面积  （单 位：万 hm2) 


退 化类型 

亚洲 

非洲 

南美洲 

中美洲 

北美洲 

欧洲 

大洋洲 

水蚀 

44  000 

22  700 

12  300 

4  600 

6  000 

11  400 

8  300 

风蚀 

22  200 

18  700 

4  200 

500 

3  500 

4  200 

1  600 

养 分缺乏 

1  400 

4  500 

6  800 

400 

- 

300 

+ 

盐渍化 

5  300 

1  500 

200 

200 

- 

400 

100 

污染 

200 

+ 

- 

+ 

- 

1  900 

- 

酸化 

400 

200 

- 

— 

+ 

+ 

- 

压实 

1  000 

1  800 

400 

100 

3  300 

200 

水涝 

+ 

+ 

400 

500 

- 

100 

- 

土 壤塌陷 

200 

- 

- 

- 

- 

200 

- 

+  : 表示该 地区受 影响区 域小于 100 万 hm2;  —： 表示 该地区 受影响 面积小 于遥感 可识别 面积。 


我 国不同 土地利 用方式 下的土 壤退化 


1. 耕地 

耕 地是人 类赖以 生存 的基本 资源， 耕地 的 数量和 质 量关系 到我国 的粮食 安全和 
人民 的身体 健康， 然而， 由 于人口 压力、 全球 大环境 的恶化 以及耕 地使用 的不合 
理， 导致 耕地退 化的现 象极为 严重。 耕地 退化包 括土壤 侵蚀、 土壤 沙化、 土壤盐 
化、 土壤 污染、 土 壤性质 恶化、 耕 地的非 农业占 用这所 有的六 大类土 壤退化 情况。 

耕地退 化情况 复杂， 导致耕 地退化 的原因 也因地 而异。 由 于过度 放牧及 垦荒， 
土地 荒漠化 严重， 我 国土壤 荒漠化 严重的 地区基 本上分 布在北 部和西 北部， 特别是 
农 牧交错 地带。 目前， 全国已 有荒漠 化耕地 2.66X10shm2。 在我国 西北、 北部以 
及部 分沿海 地区， 由 于农田 缺水、 地下水 盐含量 高等原 因导致 的土壤 盐碱化 也颇为 
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常见。 在全 国第二 次农业 土壤普 查中， 仅河北 省盐碱 地面积 就占河 北省耕 地面积 

的  15%[8]„ 

如 果说耕 地土壤 侵蚀、 沙化、 盐碱 化还含 有不少 自然和 历史的 因素， 那 么耕地 
土壤 污染、 性质恶 化和非 农业占 用则基 本就是 由人为 因素造 成的。 耕 地土壤 的污染 
源主要 是工业 “ 三废” 和农 用化学 物质如 农药、 化肥、 地 膜等。 据不完 全调查 ，目 
前全 国受污 染的耕 地约有 1.5 亿亩， 污水 灌溉污 染耕地 3250 万亩， 固体废 弃物堆 
存占地 和毁田 200 万亩， 合 计约占 耕地总 面积的 1  /10 以上， 其中多 数集中 在经济 
较 发达的 地区。 据 估算， 全国 每年因 重金属 污染的 粮食达 1200 万 t， 造成的 直接经 
济损 失超过 200 亿元。 耕地 性质恶 化包括 土壤化 学性质 的恶化 （有 机质、 氮 磷钾等 
营养元 素含量 下降， 土壤变 酸或变 碱）、 物 理性质 的恶化 （土壤 板结、 持水 保水能 
力 变弱、 宜耕性 变差） 和 生物性 质恶化 （微生 物数量 变化、 生物 多样性 下降） 。有 
资料表 明[9]， 1980 〜 2008 年， 由于高 强度的 氮肥投 人和盐 基离子 迁移， 致 使我国 
双季 谷类作 物系统 和温室 蔬菜系 统中每 年分别 产生了  30  000~50  000mol/hm2 和约 
230  000mol/hm2 酸量， 在这 20 余 年里， 种植 谷类作 物和经 济作物 的土壤 pH 分别 
下降了  0.  13 〜 0.76、 0.3 〜 0.8。 第二次 全国土 壤普查 表明， 全国耕 地土壤 的平均 
有 机质含 量低于 1.5%， 甚至有 11% 土 壤有机 质的含 量低于 0.7%。 缺磷土 壤面积 
为 67.  3 万 km2, 其中有 20 多个省 （区） 有一半 以上耕 地严重 缺磷； 农田 土壤速 
效钾 含量均 有普遍 下降的 趋势。 城市规 模的迅 速扩张 是导致 耕地减 少的最 重要原 
因。 国 土资源 部报告 显示， 仅 1996 〜 2005 年， 我 国的耕 地面积 净减少 1.2 亿亩， 
约 占耕地 总量的 6.6%。 

2.  草地 和林地 

我 国草地 退化包 括草场 退化、 植被 减少、 地力下 降以及 草地沙 漠化。 一般来 
说， 草地 土壤随 着退化 程度的 加深， 植 物根系 会逐渐 减少， 草土 比的比 值变小 ，退 
化程度 会由轻 度退化 逐渐变 成极度 退化。 对于 林地， 由 于植被 覆盖度 降低导 致的水 
土 流失一 直广为 人知， 水土 流失是 导致坡 地土壤 质量退 化与土 地生产 力下降 的重要 
原因。 

3.  温室 大棚与 保护地 

由于产 量高、 经济效 益好， 我国 的温室 大棚面 积逐年 增加， 然而， 在农 户短暂 
获利的 同时， 温 室大棚 里的土 壤退化 问题却 越来越 严重。 保护 地是指 裸地采 取塑料 
薄膜 覆盖的 方式创 造成人 工栽培 环境， 虽 然保护 地里的 作物生 长环境 与大棚 中有所 
不同， 但 为追求 高产导 致的土 壤退化 却极为 相似。 其实 大棚所 用土地 和保护 地也属 
于 耕地， 但之 所以将 其单独 列出， 是由于 这两种 情况的 土壤退 化与一 般用来 生产大 
宗农 作物的 耕地退 化有所 不同， 例如， 温室 大棚和 保护地 的水土 流失较 少发生 ，而 
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肥料的 浪费损 耗却很 严重。 在保护 地与大 棚内， 农民往 往大量 施肥， 但由于 地上薄 
膜的 覆盖， 土 壤中水 的蒸发 又受到 影响， 施人土 壤中的 肥料以 及地下 水中的 盐分又 
随着 水分的 上升运 动转移 或停留 在地表 部分， 导致土 壤盐渍 化问题 严重。 再 加上大 
棚和保 护地内 的农作 物往往 单一， 土 壤连作 障碍现 象十分 严重。 过量 的施肥 和灌溉 
还 容易造 成土壤 板结， 导 致土壤 的水、 气 比例不 平衡， 以 及土壤 酸化等 问题。 

4. 城 市土壤 

城市 土壤和 路域土 壤退化 往往不 为人所 注意， 相 关研究 也并不 多见。 压 实是城 
市 土壤普 遍存在 的退化 现象， 土 壤被压 实后， 对土壤 的生物 活动、 过 滤和缓 冲性能 
都有 一定的 影响， 并 能增加 “ 热岛效 应”。 城市的 绿地土 壤也容 易发生 退化， 主要 
包 括人为 践踏导 致土壤 板结、 “ 三废” 作 用于土 壤导致 的土壤 污染等 问题。 

四、  土壤退 化的研 究进展 

自 1971 年联合 国粮食 及农业 组织提 出土壤 退化问 题并出 版专著 《土壤 退化》 
以来， 土 壤退化 问题日 益受到 人们的 关注。 随后， 国 际上在 土壤退 化的概 念和机 
理、 退 化评价 体系、 土 壤性质 数据库 监测、 遥 感动态 监测、 土 壤退化 建模和 预测、 
土 壤修复 等方面 均取得 了重要 进展。 联合 国粮食 及农业 组织、 联 合国环 境署、 国际 
水 土保持 学会、 国际土 壤学会 均多次 组织土 壤退化 的专题 会议， 探讨 土壤退 化的成 
因、 现状、 发展 趋势及 其防治 对策。 我国 同样在 土壤退 化的数 据库建 立和评 价体系 
等 方面取 得显著 成绩， 如 编制了  1  :  400 的土壤 侵蚀退 化分区 概图； 建立了 土壤重 
金属 和农药 污染的 基础数 据库； 揭示了 土壤酸 化的主 要原因 及其时 空演变 规律； 提 
出了 重金属 污染土 壤的生 态修复 方法； 发 展了减 少局部 水土流 失的小 流域综 合治理 
技术； 确立 了水稻 土的质 量评价 体系； 全 面调查 了农田 的肥力 质量， 并对中 低产田 
(如 盐碱、 水涝） 进行了 改良和 综合治 理等。 然而， 我 国在有 关土壤 退化的 微观机 
理、 土壤退 化的动 态数据 库建立 及其管 理信息 系统、 土 壤退化 与全球 变化的 联系、 
防 治土壤 退化的 宏观政 策等方 面的研 究还有 待系统 展开和 深人。 

五、  土壤退 化防治 

土壤退 化与作 物产量 和粮食 安全息 息相关 [1°]。 土 壤一旦 退化， 其修复 和治理 
就需要 较长的 时间， 有 些退化 土壤甚 至难以 逆转。 因此， 土壤 污染和 土壤退 化防治 
必 须以防 为主， 治理 为辅， 进 行综合 治理。 土 壤退化 的类型 很多， 对 应的也 有大量 
的防治 措施， 如建 立防护 林带、 科学 施肥与 灌溉、 合 理耕作 栽培、 水 利设施 建设、 
推广 可持续 农业和 循环经 济等。 
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在 防治土 壤退化 方面， 要从 子孙后 代的长 远利益 考虑， 保 护我们 赖以生 存的土 
壤 资源。 政府 的引导 示范作 用十分 重要， 需要 制定、 出 台一些 保护耕 地数量 质量的 
法规 政策。 20 世纪 七八十 年代， 旨在满 足内部 需求而 出台的 欧洲公 共农业 政策扩 
大了欧 洲的牧 场面积 和牲畜 数量， 但同时 也导致 了当地 环境质 量下降 和土壤 退化， 
由此可 见政府 的引导 是何其 重要。 对 于个人 来说， 不 仅要遵 守相关 的土壤 保护政 
策， 更 要将提 高土壤 质量、 保障充 足土地 的理念 贯彻到 我们的 生产生 活等日 常行为 
中。 例如， 几乎所 有的农 民都知 道施用 有机肥 对培肥 土壤、 保 持土壤 的持久 生产力 
有 益处， 但由 于各种 原因， 那 些可作 为有机 肥的原 材料宁 可去污 染大气 、水， 也不 
将其 施于土 壤中。 因此， 在防治 土壤退 化的方 法上， 不若 一言以 蔽之： “ 慎行力 
行”。 在 使用土 地时， 要注意 保存土 地生产 的可持 续性， 不 能耗竭 地力、 污染 土壤， 
“ 但存方 寸地， 留 与子孙 耕”， 不只是 要保存 土地的 数量， 亦要 保护、 改善 土壤的 
质量。 
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20 世纪末 以来， 科学界 日益重 视对土 壤生态 系统的 研究。 2004 年， Science 出 
版了 《土 壤： 最后的 前沿》 专刊， 突出 强调了 土壤对 人类生 存的重 要性。 土 壤生物 
是土壤 中最有 活力的 部分， lg  土壤中 可以有 数以百 万计的 细菌、 放 线菌和 真菌， 
上万 个原生 动物， 几十至 上百条 线虫。 土 壤生物 之间复 杂的直 接与间 接关系 构成了 
的 土壤食 物网， 它是 土壤中 异常丰 富的生 物多样 性得以 维系的 基础， 同时也 是人类 
最陌生 的领域 之一。 

最早的 专门的 食物网 关系图 发表于 1912 年美 国农业 部的一 份研究 简报上 ，描 
述 了棉铃 象甲与 天敌的 关系。 但 土壤食 物网研 究始于 Summei'hayes 和 Elton  1923 
年在 挪威的 开创性 工作， 他 们第一 次明确 地将土 壤生物 的相互 作用与 陆地和 水体的 
食物网 联系在 一起。 随后的 20 年里， 有关土 壤食物 网的研 究进展 缓慢， 直到 1942 
年， Lindeman 发展了 营养级 的概念 [1)， 土壤 食物网 的研究 才进人 一个新 的阶段 。随 
着生态 系统和 生物多 样性等 概念的 发展， 国 际生物 学计划 （International  Biological 
Program,  IBP) 成 功实施 （ 1964 〜 1974 年）， 发现只 有大约 5% 的物 质流进 人地上 
系统 的捕食 食物网 (grazing  food  web) , 其余 都进人 了土壤 的碎屑 食物网 （detrital 
food  web),  土壤食 物网在 生态系 统中的 作用由 此凸显 [AI。 1987 年， Hunt 等基于 
对科罗 拉多东 北部的 矮草草 原的研 究绘制 了第一 份较完 整的土 壤碎屑 食物网 [3] ，在 
一 定程度 上为土 壤食物 网研究 奠定了 基础。 

按食 物来源 可将土 壤生物 分为不 同的营 养级， 不同 营养级 的生物 对物质 和能量 
既 有竞争 又相互 依赖。 植物凋 落物和 根分泌 物等有 机碳， 是土 壤食物 网的第 一营养 
级； 以 细菌、 腐生 真菌和 植食者 （植食 性线虫 和植食 性节肢 动物） 等 为代表 的初级 
分 解者是 第二营 养级； 取食 初级分 解者的 小型土 壤动物 （原 生动物 和某些 线虫） 和 
中型土 壤动物 （某些 螨类和 跳虫） 为 第三营 养级； 其他的 捕食和 杂食者 （某 些杂食 
性原生 动物、 杂食或 捕食性 线虫、 捕食 性节肢 动物和 蚯蚓） 则 构成更 高一层 或多层 
的营 养级。 土 壤食物 网中的 食物链 长度可 以达到 地上食 物网的 2 倍 以上， 许 多同一 
类群 不同物 种的土 壤生物 （蚯 蚓、 螨类和 线虫） 分 布于不 同的营 养级， 而且， 同一 
物种 也可能 跨越多 个营养 级或在 不同营 养级间 转变。 土 壤食物 网正是 土壤生 物之间 
复杂 关系的 纽带和 反映。 有鉴 于此， 按传 统的分 类单元 研究土 壤食物 网的结 构和功 
能， 往 往事倍 功半。 于是， 土壤生 物开始 被分为 不同的 功能群 （functional 
group), 以 研究特 定功能 群的食 性和营 养级， 营 养级间 的相互 作用， 土壤食 物网的 
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调控 机制， 以及 相应的 土壤生 物及功 能群在 生态系 统功能 和过程 中的贡 献等。 随着 
分 子生物 学和稳 定性同 位素等 新技术 的日益 广泛的 应用， 土壤 食物网 的研究 逐渐从 
定性 的描述 向定量 测定和 模型模 拟转变 [4~ 。 

然而， 土 壤中相 对较高 的生物 多样性 决定了 土壤食 物网中 能量和 养分循 环过程 
和 调控机 制的复 杂性， 土壤 生物多 样性和 复杂食 物网产 生和维 持的确 切原因 或机制 
仍不得 而知。 土壤高 度异质 的空间 结构、 化学组 成复杂 多样的 底物、 土壤生 物对资 
源的 竞争以 及土壤 环境波 动等可 能对此 有重要 贡献。 资 源和捕 食者则 可能是 土壤食 
物网 结构的 主要调 控者。 资源 对高营 养级生 物的调 节称为 “上行 效应”  (bottom-up 
effect), 指的是 食物链 最底层 的可利 用资源 （植物 活体或 碎屑） 限制 着更高 营养级 
的生 产力； 捕食者 对低营 养级生 物的调 节称为 “下行 效应” （top-down  effect)， 指 
的是捕 食者通 过取食 关系调 节被捕 食者的 数量和 种类。 一般 来说， 介 于土壤 食物网 
底层和 顶层之 间的一 些营养 级经常 受上行 效应和 下行效 应共同 调节； 这两种 理想化 
的调 控机制 的相对 重要性 经常随 时间与 空间而 变化。 众所 周知， 青霉 素是科 学家根 
据某些 真菌对 细菌的 天然的 抑制作 用而发 现的， 而这 种抑制 现象的 本质就 是食物 
网 中的一 种调控 关系。 可见， 恰当地 将土壤 食物网 的理论 运用于 实践， 可 以为人 
类社 会作出 巨大的 贡献。 土壤食 物网在 生态系 统中的 功能无 疑也是 举足轻 重的， 
它 对植物 生长、 凋落物 分解、 矿 质元素 和养分 循环、 土壤碳 吸存、 土壤污 染物清 
除 和去毒 过程、 土 壤结构 和病虫 害等许 多关键 的地上 与地下 生态学 过程都 有显著 
的 影响。 

然而， 毋庸 讳言， 人类对 土壤食 物网的 认识仍 然十分 肤浅。 土壤 食物网 研究的 
特 殊性、 重要 性和艰 巨性， 主要 体现在 以下几 个方面 [7’8]。 

(1)  土壤 中到底 有多少 物种？  土壤 是一个 “黑 箱”， 相对 于地上 和水体 生态系 
统， 土壤的 异质性 更大， 是生物 种类最 丰富、 数量最 多的亚 系统； 但 绝大多 数土壤 
动 物个体 很小， 多 数微生 物无法 进行纯 培养， 分类 学家和 分类手 段都十 分缺乏 。目 
前， 仅有 1% 〜 5% 的土壤 生物已 被人类 描述。 

(2)  土 壤生物 的习性 如何， 它们 的来源 和共存 机制是 什么？ 与地 上部分 相比， 
土壤 生态系 统有其 独特的 规律。 不 同土壤 生物的 个体尺 度差异 悬殊， 而且大 多数地 
上生物 和地下 生物生 存的时 空尺度 也截然 不同。 例如， 土壤 食物网 中根际 （毫 米到 
厘米） 尺 度就可 能有非 常高的 生物多 样性， 这 与地上 食物网 的情形 迥异。 虽然 ，借 
助于 显微镜 观察、 肠道 分析和 同位素 分析等 技术， 人 们已经 掌握了 部分土 壤生物 
(如 蚯蚓、 螨类和 线虫） 的某 些食性 特点， 对土 壤食物 网的结 构有了 一些初 步的认 
识 （图 1)， 但未知 远多于 已知。 一些土 壤生物 在从幼 虫到成 虫的过 程中， 食性可 
能 会发生 转变； 某些生 物还能 够及时 地调整 食性， 以适 应新的 环境。 也 就是说 ，土 
壤生 物的习 性不但 复杂而 且富于 变化， 这 给研究 土壤生 物多样 性产生 与维持 机制提 
供了 良好的 契机， 同 时也是 巨大的 挑战。 
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微生 物和小 型土壤 动物， <100nm 

中 型土壤 动物， 1  OOfim 〜 22mm 

大型土 壤动物 ,  >  2mm 

图 1  土壤食 物网简 图[34°] 

表 示部分 取食与 被取食 关系不 确定； “ []” 表 示括号 内各生 物之间 也可能 有捕食 与被捕 食关系 


(3)  土壤食 物网中 生物之 间如何 “交 流”， 如何 定量研 究它们 的相互 作用？  土 
壤 生物之 间存在 多种多 样的相 互作用 方式， 如 竞争、 互利 共生、 捕食 与被捕 食等， 
但 是这些 仅仅是 生物相 互作用 的外在 表现， 这 些现象 背后的 机制， 即 土壤生 物之间 
发生这 些关系 所依赖 的识别 / 交流的 方式和 过程， 仍不得 而知。 已有 的有关 土壤生 
物交流 方式的 报道主 要是对 昆虫信 息素的 研究， 大量的 未知交 流方式 （同一 物种和 
不 同物种 之间） 亟待 揭示。 另外， 土 壤生物 之间并 非简单 的取食 与被取 食关系 ，它 
们 之间存 在复杂 的正、 负反馈 过程； 同时， 土壤 食物网 的复杂 性可能 导致土 壤生物 
之间存 在大量 的间接 作用， 这些 都加大 了量化 研究的 难度。 例如， 一 方面， 某些土 
壤 动物以 微生物 为食， 减 少了微 生物的 数量， 另一 方面， 正是 这种取 食过程 可能促 
进 了这些 微生物 的周转 速率， 同时也 可能促 进了其 他生物 的生长 [9]， 这些过 程很难 
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量化。 

(4)  土壤历 史的印 记影响 土壤食 物网。 土壤 的形成 过程常 常有几 百到几 千年， 
过去的 地质、 气 候和植 被历史 等对土 壤生物 有深刻 影响， 而我 们对于 土壤生 物的认 
识和 研究的 时间尺 度远远 小于土 壤食物 网形成 的时间 尺度。 全 球变化 对土壤 食物网 
的 影响与 历史印 记 交织在 一起。 长期 的土壤 食物网 野外 观测 和 控制实 验亟须 开展。 

充分利 用日新 月异的 技术， 突破研 究方法 和认识 上的局 限性， 建 立适合 的针对 
土 壤食物 网的生 态学理 论是陆 地生态 系统和 人类社 会可持 续发展 的迫切 要求。 
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土壤 有机质 与农业 生产力 


Soil  Organic  Matter  and  Agricultural  Productivity 


土壤 有机质 是普遍 存在于 土壤中 的有机 物质， 在 农业土 壤的耕 层中， 一 般含量 
为 1% 〜 3%， 其主 要成分 是处于 不同分 解阶段 的作物 来源的 碳水化 合物、 土壤微 
生物 代谢产 生的蛋 白质、 脂 肪酸、 色 素等较 为复杂 的有机 大分子 和土壤 中转化 、合 
成、 缩 合的高 分子腐 殖质， 含有 C、 N、 P、 S 等 多种大 量和微 量营养 元素， 一直 
被国 内外农 学界、 生 态学界 和土壤 学界公 认为关 键的土 壤属性 无论 是旱地 ，还 
是 水田， 在 施肥量 和其他 条件相 近的情 况下， 常 常可以 观察到 作物产 量水平 和作物 
产 量的年 际稳定 性与有 机质含 量仍存 在显著 的正相 关关系 m。 当前 C02 等大气 温室 
气体浓 度不断 升高， 气候变 化不断 加剧， 国际上 仍广泛 认为提 高土壤 有机质 含量一 
方 面是增 加土壤 碳汇而 减缓气 候变化 的关键 途径， 另一 方面也 是提高 作物产 量而进 
一步保 证粮食 安全供 应的主 要农业 技术途 径[€。. 那么， 土壤有 机质在 提高碳 汇的同 
时， 其 提高和 保持作 物的持 续生产 力的机 制是什 么呢？ 这是现 代土壤 学的一 个十分 
重 要而未 能用现 代土壤 学理论 而充分 阐述清 楚的。 

有机 质的土 壤肥力 作用， 传统 上的理 解有如 下几个 方面。 

(1)  土壤有 机质的 土壤结 构形成 和稳定 作用。 土壤 有机质 作为土 壤的有 机胶体 
物质， 在团 聚土壤 颗粒， 发育保 水保肥 的良好 土壤结 构及其 稳定性 上具有 关键作 
用， 20 世纪 80 年代至 90 年代 中期， 我 国土壤 学家关 于旱地 不同颗 粒粒径 土壤微 
团 聚体分 布与土 壤肥力 关系有 过很多 研究， 不同 粒径团 聚体含 量的比 例与土 壤肥力 
间确实 具有一 定的关 系[1] ， 但 是还不 能充分 说明不 同土壤 中有机 质-土 壤结构 -土壤 
作物 生产力 的内在 关系。 同时， 这种关 系也不 能适用 于稻田 土壤， 因 此不能 说明稻 
田 土壤有 机质与 团聚体 及土壤 肥力的 关系。 

(2)  有机 质对土 壤养分 供应的 作用。 传 统植物 营养学 认为， 土壤 有机质 主要通 
过其 矿化作 用释放 养分提 供作物 吸收， 因 而有机 质的多 少直接 与作物 养分吸 收供应 
有关 [1]。 但是， 在现代 高产农 业中， 有 机质矿 化所提 供的养 分相对 于施肥 （农 田中 
氮素施 肥量已 经达到 300kg/hm2, 有机 质矿化 所能提 供的氮 素仅达 到数千 克的水 
平） 是不足 道的。 因此， 通 过矿化 提供作 物生长 所需养 分可能 并不是 土壤有 机质的 
作 物生产 力作用 的主要 机制。 

(3)  有机 质对土 壤生物 的支持 作用。 现代生 物技术 的发展 使得土 壤学越 来越重 
视 土壤生 物学属 性及其 作用。 作 为一般 规律， 土 壤微生 物生物 量和微 生物商 都与土 
壤有机 质含量 显著的 依变关 系[1'5]， 同时， 在许多 野外的 长期试 验中， 可以 观察到 
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土壤微 生物多 样性、 土壤 动物的 丰度及 多样性 都随着 土壤有 机质含 量的提 高而升 
高。 研究 表明， 土壤 生物活 性及养 分的生 物周转 可能是 氮素等 养分活 性提高 M ，作 
物利用 得到持 续保障 的重要 途径。 最近几 年的初 步研究 提示， 丰富的 土壤有 机质滋 
养 着较大 的土壤 生物量 和多样 性生物 区系， 从而可 能协调 着土壤 的生物 过程， 保障 
系统 的持续 稳定。 例如， 多 样性的 以真菌 为优势 的土壤 微生物 区系减 缓了土 壤碳的 
矿化和 温室气 体的释 放强度 [5]。 但是， 有 机质含 量提高 下土壤 生物系 统的功 能演变 
及 其对作 物生产 力的作 用还缺 乏系统 研究。 

总之， 目 前土壤 学的研 究还不 能系统 而充分 地认识 农业土 壤中有 机质的 作物生 
产力 作用， 可能 需要从 有机质 对土壤 结构、 土 壤水分 / 养分和 土壤生 物等要 素的多 
尺度 （土 壤结 构的多 尺度、 土壤生 物的区 系和分 子的多 尺度以 及根际 和本体 土壤的 
多尺 度等） 和 多要素 的相互 作用， 特 别是不 同土壤 有机质 组分、 性质 与土壤 要素的 
相互 作用的 多尺度 研究， 才能 揭示土 壤有机 质的内 在作用 机制， 从而 推动农 业土壤 
学的 发展。 
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土壤 缓冲性 


Soil  Buffering  Capacity 


土壤缓 冲性是 土壤化 学的重 要研究 领域。 土壤缓 冲性既 是肥力 指标， 也 是土壤 
环 境质量 指标。 狭义土 壤缓冲 性指土 壤具有 抵御由 酸碱物 质引起 的土壤 PH 变化的 
能力。 在一 定范围 内保持 和稳定 土壤溶 液的酸 碱性。 华珞于 1992 年 提出了  “广义 
土壤缓 冲性” 的 概念， 并逐渐 被人们 接受， 即 在外界 温度、 时间、 水 分的变 化下， 
土壤抵 御其组 分及外 来物浓 （活） 度 变化的 能力。 土壤 不断地 受到自 然的淋 溶和化 
肥、 农药、 有机- 无机污 染物的 危害， 而 土壤缓 冲性能 是保持 质量稳 定和可 持续利 
用的 关键。 随着工 农业生 产带来 的环境 污染问 题日益 突出， 使 土壤对 污染物 及其养 
分元素 的缓冲 作用成 为备受 关注的 问题。 近几十 年来， 关于土 壤缓冲 性能的 研究在 
以下几 个方面 取得了 较大的 进展。 

(1)  土壤 对酸碱 缓冲性 的原因 及影响 因素。 Wilson 等 [1] 最早用 滴定曲 线确定 
土壤缓 冲性。 此后， 有许多 学者报 道了土 壤缓冲 性与盐 基饱和 度及土 壤阳离 子交换 
量的 关系， Michacl[2] 认 识到土 壤离子 交换量 越大， 缓 冲能力 越强。 影响土 壤缓冲 
性 能的因 素是阳 离子交 换量、 盐基饱 和度、 胶体的 数量和 种类。 土壤 胶体缓 冲性大 
小顺序 是腐殖 质> 次生黏 土矿物 > 含水氧 化物。 土壤中 碳酸、 硅酸、 胡敏酸 等离解 
度很 小的弱 酸及其 盐类构 成的缓 冲系 统 也可缓 冲酸碱 的 变化。 

(2)  土壤对 酸沉降 的缓冲 作用。 不同 类型的 土壤对 酸沉降 反映出 不同的 缓冲能 
力。 其主 要影响 因素除 土壤的 pH、 阳离 子交换 量和盐 基饱和 度外， 还受到 土壤中 
原生矿 物和次 生矿物 的含量 及其风 化过程 的影响 W 。 研 究发现 酸沉降 PH>4.  0 时， 
土壤的 缓冲作 用主要 是阳离 子交换 过程； 而当 酸沉降 pH<4.0 时， 土壤的 缓冲作 
用 开始转 化为以 矿物风 化过程 为主。 影响土 壤对酸 沉降缓 冲能力 的因素 很多： ①土 
壤类 型和基 本理化 性质， ②土 壤母质 及矿物 组成， ③ 施肥和 改良剂 利用。 

(3)  土壤对 污染物 的缓冲 作用。 20 世纪 80 年代以 来人们 认识到 土壤处 理对酸 
碱具有 缓冲性 之外， 还对 农药、 重 金属等 各种污 染物具 有缓冲 作用。 对土壤 缓冲特 
性 的研究 从单因 素向多 因素、 从静 态向动 态研究 发展。 随 着电子 计算机 的使用 ，研 
究又向 模型化 发展， 对污 染物状 况进行 模拟、 预测 [5’6]。 研究 表明， 北 方中性 、碱 
性土壤 对重金 属缓冲 性强， 南 方酸性 土壤对 重金属 的缓冲 性弱， 影响 土壤对 污染物 
缓冲 性的主 要因素 为土壤 pH、 有 机质、 CaC03、 质地及 熟化程 度等。 

(4)  土壤对 养分元 素的缓 冲性。 土壤 具有能 够维持 其溶液 中养分 离子活 度相对 
稳定的 特性， 土壤可 通过胶 体吸附 的离子 代换、 矿物 风化、 盐 类溶解 及有机 质矿化 
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等保 持溶液 中养分 离子的 平衡。 但是当 Cu、 Pl)、 Cd 污 染土壤 后会引 起土壤 对养分 
阳 离子的 缓冲性 下降。 土壤 酸化引 起土壤 阳离子 交换量 降低， 土壤对 Ca2+、 
Mg2+、 K+ 缓 冲容量 下降。 

(5)  土壤的 氧化还 原缓冲 作用。 土壤中 存在着 多种氧 化还原 体系。 土壤 的氧化 
还原 缓冲性 是指加 人少量 氧化剂 或还原 剂时， 土 壤阻止 Eh 变化的 能力。 刘 志光等 
认为不 同类型 土壤的 氧化还 原缓冲 能力不 一样， 它与土 壤本身 的性质 和肥力 有关， 
高 肥力水 稻土对 还原物 质的缓 冲能力 大于低 肥力水 稻土。 

土 壤缓冲 性能的 研究对 于土壤 酸化、 贫瘠、 污染等 质量退 化的预 测及其 调控研 
究非常 重要。 目前关 于土壤 缓冲作 用的研 究有以 下几个 方面的 难点。 

(1)  影响 土壤酸 碱缓冲 容量的 因素， 抵御土 壤酸化 的有效 措施。 自然界 土壤处 
在 矿物不 断风化 分解、 盐基 离子释 放和盐 基离子 淋溶、 土壤 酸化的 过程。 红 壤的酸 
化不断 加深， 北方 耕地土 壤也发 现酸化 现象， 氮肥 的应用 加快了 土壤的 酸化进 
程[& :。 不 同土壤 的淋溶 酸化速 度与降 雨量、 温度 变化和 土壤物 质组成 的定量 关系， 
耕作 栽培、 施肥对 土壤酸 化的影 响规律 都是未 来研究 的重点 问题。 

(2)  不 同土壤 对酸雨 沉降的 缓冲容 量及其 机制。 不 同土壤 对酸雨 的缓冲 作用是 
完全不 同的。 不同土 壤类型 对酸沉 降的缓 冲作用 机制， 土壤基 本理化 性质、 肥力水 
平、 母质 及矿物 组成、 施肥 和改良 剂利用 与酸缓 冲容量 的定量 关系都 是今后 的研究 
重点 o 

(3)  土壤 对不同 重金属 的缓冲 容量及 其作用 机制。 土壤对 重金属 的缓冲 作用涉 
及土 壤中许 多复杂 过程。 这些过 程包括 离子的 吸附与 解吸、 化 合物的 溶解与 沉淀、 
有机 的络合 物及螯 合物的 形成与 转化、 氧化 还原反 应等。 土壤 对不同 重金属 污染物 
的缓冲 容量、 反 应机制 及其与 土壤各 种理化 性质、 矿物 类型、 土壤 温度、 湿 度的定 
量关 系研究 是未来 研究的 重点和 难点。 

(4)  土壤对 石油污 染物、 农药、 化肥、 除 草剂、 生 活垃圾 等有机 污染物 的净化 
速度 和缓冲 容量。 有机污 染物在 土壤中 的微生 物降解 -转化 速度、 生 物学和 化学反 
应 机制、 中间 产物、 半 衰期及 其与土 壤理化 性质、 温度、 水分 条件、 微生物 种群的 
定量 关系， 以及对 不同有 机污染 物的高 效降解 技术是 未来需 不断深 人研究 的重要 
课题。 

(5)  污 染土壤 对养分 元素的 缓冲转 化性。 在土 壤污染 治理的 同时， 势必 造成养 
分 元素的 流失与 固定。 研 究土壤 对污染 元素和 养分元 素的缓 冲性， 污 染土壤 对养分 
元素的 缓冲转 化性， 污染 元素和 养分元 素的有 效性及 对作物 产量、 品质的 综合影 
响， 可 以正确 认识污 染土壤 中养分 元素行 为的特 殊性， 为污染 土壤科 学施肥 与利用 
提供 依据。 
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土 壤侵蚀 

Soil  Erosion 


i. 引言 


土壤 侵蚀是 土壤在 水力、 风力 或重力 驱动下 移动过 程或离 开其起 源地的 搬运过 
程。 土壤侵 蚀是一 种自然 过程， 开 始于地 质时期 前岩石 风化形 成土壤 之时， 自然环 
境下 的土壤 侵蚀被 称为背 景侵蚀 (background  erosion) 或地 质侵蚀 ( geological 
erosion)  „ 地质 侵蚀速 率与土 壤形成 速率基 本相当 （全 球平均 0.  017mm/a) ; 人类 
土地利 用活动 如森林 采伐、 过度 放牧、 高强度 农业和 城市化 的发展 加速了 土壤侵 
蚀， 土壤侵 蚀速率 是土壤 地质侵 蚀或土 壤形成 速率的 10 〜 100 倍[1]。 自然侵 蚀是最 
初形 成土壤 的关键 过程， 一定 程度的 土壤侵 蚀对生 态系统 有益， 但是加 速侵蚀 
(accelerate  soil  erosion) 不仅 影响土 壤质量 本身， 而且产 生严重 的环境 问题， 并被 
认为与 中东、 罗马、 希腊、 玛雅等 古代文 明的兴 衰史密 切相关 m.。 全 球土壤 退化研 
究 (GLAS0D) 项目 的结果 表明， 全球 非冻土 地区土 壤退化 面积占 15%, 其中 
56% 为降水 侵蚀， 面 积约为 1100 万 km2， 28% 为风力 侵蚀， 面 积约为 550 万 
km2[3]。 因此 土壤侵 蚀已经 成为当 今分布 最广， 且 受到广 泛关注 的环境 问题， 联合国 
千年 发展目 标中第 七目标 “ 确保环 境持续 发展” 中将土 壤侵蚀 列为优 先支持 内容。 

2.  土壤侵 蚀过程 

根据 驱动侵 蚀力的 不同， 土壤 侵蚀可 分为风 力侵蚀 （ wind  erosion) 、 水 力侵蚀 
( water  erosion) 、 重 力侵蚀 （ gravity  erosion) 、 冰侵蚀 （ice  erosion) 、 海岸 线侵蚀 
(shoreline  erosion)、 耕 作侵蚀 （ tillage  erosion ) 等 类型。 世 界范围 内降水 侵蚀是 
最 主要的 过程， 其次 是风力 侵蚀， 其 他形式 的侵蚀 可看作 是特定 环境下 的特殊 
事例。 

风 力侵蚀 地表土 壤的过 程包括 风力作 用下疏 松细小 颗粒升 起和远 距离搬 运的吹 
扬 (deflation) , 风的 乱流润 流作用 （turbulent  eddy  action) 和风载 悬浮颗 粒对固 
体物 质表面 的磨蚀 ( abrasion )„  土壤风 蚀一般 发生在 雨水不 足保持 植被生 长的干 
旱 半干旱 地区， 或者 在植被 稀少、 土地 荒芜的 区域。 全 球一半 的沙漠 地区在 长期风 
蚀作 用下成 为风蚀 源区， 常见 黑色闪 亮斑状 的荒漠 漆皮、 风蚀 盆地以 及风成 磨石或 
丹霞 地貌。 风力移 动土壤 颗粒的 过程包 括在大 气中尘 霾状细 小颗粒 （<0.  2mm) 
的悬移 (suspension) , 沙烁 近地表 的跃移 （saltation) 和爬 行移动 （creep)。 空气 
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通 过沙漠 后温度 下降， 密度 提高， 从沙 漠上空 沉降， 在 沙漠表 面转向 以旋流 的形式 
带走地 表沙砾 碎屑， 形成 含有悬 浮颗粒 的浑浊 气流又 称为沙 尘暴。 沙 尘暴可 以穿越 
大陆和 海洋离 开其源 地几千 公里， 甚至影 响整个 地球， 对 作物、 人类 社会甚 至气候 
产生 巨大的 影响。 沙尘 暴所携 带的土 壤颗粒 一般为 粉砂粒 颗粒， 长距 离搬运 异地沉 
积后 被称为 黄土。 黄土 是质地 均匀、 没有 层次、 多孔、 脆弱、 黏滞 力小， 且常含 
钙、 细 颗粒、 粉 粒级、 淡 黄色的 风成沉 积物。 黄土常 常广泛 分布， 覆 盖几百 平方千 
米， 中国 的黄土 厚度可 以达到 335m， 美国 和欧洲 的黄土 一般仅 20 〜 30m。 黄土通 
常 有很陡 或垂直 的面， 可发育 为高产 土壤， 气候 适宜时 黄土区 为世界 高产农 业区。 
由 于 黄土沉 积物地 质上不 稳定， 因此 极易发 生水土 流失。 

降 水侵蚀 土壤的 过程包 括雨点 打击和 水流牵 引下产 生的土 壤剥离 过程， 以及土 
壤 颗粒空 中跳跃 和地表 水流中 的搬运 过程。 根据土 壤侵蚀 过程和 强度， 土壤 水蚀又 
分为 滅蚀 （splash  erosion) 、 片蚀 （sheet  erosion) 、 细 沟侵蚀 （rill  erosion) 和沟 
蚀 （gully  erosion)。 溅蚀 是指雨 点打击 土壤产 生分散 的细小 颗粒在 空中的 运动。 
片蚀 是指雨 点打击 土壤产 生分散 的细小 颗粒， 填 充土壤 孔隙阻 止降水 人渗， 当降水 
速 率大于 人渗速 率时， 随后 开始产 生地表 径流； 含有疏 松土壤 或土壤 颗粒的 地表径 
流， 以较宽 但较薄 的漫流 形式向 坡下的 运移。 片蚀 一般由 大暴雨 引起， 漫流 搬运土 
壤颗粒 的距离 和时间 通常均 不长。 细 沟侵蚀 是指地 表径流 在坡面 短时间 内汇集 ，形 
成 水流路 径并向 坡下的 运移。 细沟不 仅是土 壤颗粒 的运输 系统， 而且 是沉积 物的新 
来源。 水流汇 集的细 沟形成 于坡度 较大的 坡面， 深 度为数 厘米， 一般 说来， 土壤流 
失 速率最 大时细 沟发育 活跃。 沟 蚀发生 在大雨 或融雪 过程或 过后， 水 流短时 汇集形 
成 较深的 水沟， 目 前土壤 侵蚀模 型不能 应用于 沟蚀。 浅 沟蚀形 成的细 沟易在 耕作后 
消失， 但沟 蚀形成 的深沟 的深度 通常有 1 〜 2 英 尺@到 75 〜 100 英 尺深， 一 般很难 
被耕作 操作所 破坏。 极端条 件下长 期大暴 雨过程 或过后 深沟发 育后土 体在重 力作用 
下 发生崩 塌形成 崩岗， 或者 水土混 合物块 体移动 形成滑 坡或泥 石流。 

重力 侵蚀是 指重力 作用下 土壤块 体向下 移动， 包括 崩岗、 泥石 流和山 体滑坡 
等。 冰 侵蚀是 指冰川 移动和 冻融过 程引起 的岩石 碎屑和 土壤的 移动。 海岸线 侵蚀是 
指 海浪作 用下海 岸崩塌 海岸线 后退的 过程。 耕作 侵蚀是 指长期 使用功 力很大 的农业 
机械在 世界的 一些地 方导致 了大量 的土壤 沿坡向 在重力 作用下 运动。 

3. 加速 土壤侵 蚀成因 和危害 

气候 因素、 地 形因素 与土壤 因素、 生 物因素 一起影 响土壤 侵蚀； 土壤和 生物因 
素 依赖于 气候和 地形因 素且两 者相互 作用。 气候 因素包 括降水 和风强 度及其 变化幅 
度， 温度 变化及 其季节 性影响 地表径 流和土 壤侵蚀 M。 其中 降水最 重要， 其 次为风 


①  1 英尺 =0.  3048m, 后同。 
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和 温度。 风 决定其 吹扬搬 运土壤 颗粒的 动力， 影响雨 滴打击 角度、 强度 及植被 。温 
度 影响雨 雪的降 水形态 以及两 次降水 间土壤 水分状 况和可 蚀性， 裸露 的含冰 的土壤 
更容 易被水 流或风 运移。 

地形因 素包括 坡长、 坡度和 地表粗 糙度。 土 壤粗糙 度影响 风侵蚀 阻力， 土壤粗 
糙度越 小风速 度越大 更易扬 运土壤 颗粒， 提高土 壤风侵 蚀量。 坡度和 坡长影 响地表 
径流 从而影 响土壤 侵蚀。 坡度 越大土 壤颗粒 在雨滴 打击下 沿坡搬 运距离 越长， 地表 
径 流速率 和累计 径流量 就越大 越大； 坡长 越长， 地 表径流 覆盖的 面积就 越大， 地表 
径流深 度更深 和速度 更大， 坡面 细沟就 更容易 发育， 因此 提高土 壤水侵 蚀量。 

土壤因 素决定 土壤抵 抗土壤 侵蚀的 能力， 又称 土壤可 蚀性。 土壤 可蚀性 比降水 
和 风可蚀 力更难 测定， 其原 因是土 壤可蚀 性不仅 包括土 壤本身 的物理 特性， 而且包 
括人类 利用的 影响。 极 细小的 土壤颗 粒可以 悬浮空 中被风 吹移到 更远的 距离， 细小 
和 中等大 小的土 壤颗粒 可被风 吹起和 沉降， 而 更大颗 粒只能 沿地表 移动。 磨 蚀使土 
壤颗 粒变小 增加了 土壤可 蚀性。 一 般说来 土壤人 渗速率 越大， 土壤 有机质 含量越 
高， 土壤结 构越好 土壤可 蚀性就 越小。 砂土、 砂 性壤土 和壤质 土壤的 可蚀性 小于粉 
砂、 细 砂和一 些黏质 土壤。 耕作和 农作措 施可降 低土壤 有机质 水平、 破坏 土壤结 
构， 导致土 壤压实 或地表 结壳、 水 分人渗 下降、 地 表径流 增加， 土壤 可蚀性 提高。 
不断 遭受土 壤侵蚀 的土壤 使亚表 层土壤 裸露， 可 蚀性可 能不断 提高。 

生物 因素包 括土地 利用、 地 表植被 覆盖、 栖 息地微 生物类 型等。 植被弥 补了气 
候、 地 形和土 壤性质 对土壤 侵蚀的 影响。 缺乏永 久性植 被和地 表覆盖 的土壤 其侵蚀 
潜 力显著 增加， 干旱 地区可 发生大 规模的 风蚀。 植被和 地表覆 盖阻止 雨点对 土壤的 
直接 打击， 减 少土壤 侵蚀； 植 物冠层 截留降 水和增 加土壤 人渗， 因 此减少 地表径 
流； 植 物根系 生长和 根际微 生物活 动对土 壤结构 的直接 影响， 植物水 分利用 使土壤 
变 干燥以 及 植被覆 盖减少 土壤温 度变化 幅度对 土壤结 构的间 接 影响， 能固定 土壤， 
防 止土壤 侵蚀。 人类活 动下土 地利用 类型、 地 表覆盖 数量、 质量和 类型最 容易变 
化， 对 土壤侵 蚀影响 最大， 因此被 认为是 加速土 壤侵蚀 的主要 原因。 人类不 理智行 
为如过 度森林 采伐和 放牧， 不合 理农作 方法， 如 刀耕火 种和土 壤频繁 耕作等 以及城 
市 化和基 础建设 活动可 能逐渐 减少植 被和地 表覆盖 对土壤 的保护 作用， 使得 土壤可 
蚀性 增强。 

加 速土壤 侵蚀不 仅影响 农业地 区也影 响自然 环境， 不仅有 近距离 的危害 而且有 
远 距离的 危害。 近距离 内土壤 侵蚀移 走肥沃 的表层 土壤， 导致 富含养 分的细 小颗粒 
的 流失， 土壤 持水性 下降， 致 使土壤 生产力 下降、 土层 变薄最 终可导 致农田 消失。 
在农业 地区， 增加施 用化肥 可以在 短时期 内补偿 土壤养 分流失 和土壤 质量下 降的影 
响， 但是发 展中国 家不可 能增施 化肥， 长此 以往必 将影响 农业生 产的持 续性； 在发 
展 中国家 由于大 量施用 化肥， 人们常 忽视了 土壤侵 蚀对土 壤质量 的负面 影响。 在非 
农业 地区， 由于 营养缺 乏亚表 层土壤 裸露影 响植被 再生， 没有 表土和 植被后 的地表 
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变 成类似 沙漠的 景观， 这 个过程 被称为 沙漠化 过程。 沙 漠化过 程常常 是不可 逆的。 
在 水流和 风的作 用下， 侵蚀 的土壤 可被长 距离搬 运到非 侵蚀地 区沉降 堆积， 可能导 
致农田 掩埋、 水 道和大 坝淤积 堵塞， 形 成洪涝 灾害， 农 业污染 物进人 水体导 致湖泊 
富 营养化 和污染 饮用水 水源， 沙尘 暴还会 造成大 气环境 恶化。 

4.  土壤 侵蚀科 学面临 的挑战 

20 世纪 30 年 代初， 美 国人开 始注意 到不合 理的农 业措施 所引起 的严重 的水土 
流失， 随后 无论在 美国还 是在欧 洲或世 界其他 地方开 始了土 壤侵蚀 过程、 机理 、预 
测和 防止等 方面的 研究， 并取 得非常 重大的 进展。 但是， 土壤 侵蚀时 空变化 制约着 
人 们对土 壤侵蚀 区域的 辨别、 对 土壤侵 蚀发生 驱动的 判定、 对 土壤侵 蚀过程 的理解 
及 定量、 对土 壤侵蚀 影响和 损失的 评价、 对土 壤侵蚀 的应对 策略和 防治技 术的选 
择。 因此 土壤侵 蚀时空 变异、 土 壤侵蚀 形成、 土 壤侵蚀 危害以 及人类 个体和 社会对 
土 壤侵蚀 的响应 至今仍 然是未 解决的 问题。 

土壤侵 蚀不仅 因常规 降水和 刮风事 件频繁 发生， 而 且因极 端暴雨 暴风事 件加剧 
发生。 前者 虽在田 间难以 觉察， 长此以 往的累 积后果 却非常 严重； 后 者将形 成触目 
惊心 的侵蚀 地貌。 土 壤侵蚀 的地表 径流有 时非常 显著， 有 时并不 显著， 所以 水流产 
生的 面源污 染常被 忽视。 土壤 侵蚀的 定量指 标有用 重量、 体积和 深度表 示的， 但是 
这些 指标难 以表征 源汇的 关系， 且 其含义 因尺度 不同而 不同。 由于不 同空间 尺度的 
土 壤侵蚀 过程影 响因素 不同， 在同 一尺度 土壤侵 蚀速率 也呈现 高度异 质性。 因此评 
价不 同空间 尺度土 壤侵蚀 方法存 在很大 的差异 且各自 存在一 定的局 限性， 小 区监测 
可能不 能反映 景观土 壤侵蚀 过程， 河 流沉积 物量常 低估流 域内田 间土壤 侵蚀量 。土 
壤侵蚀 观测通 常历时 较短， 十分缺 乏长时 间的覆 盖不同 尺度的 土壤侵 蚀监测 资料， 
特别 缺乏暴 雨和暴 风下土 壤侵蚀 事件的 数据， 严 重影响 土壤侵 蚀现状 评价、 全球气 
候 变化背 景下土 壤侵蚀 变化趋 势预测 模型的 研发和 评价， 甚至 会带来 错误的 结果。 
由于现 有数据 的不完 备以及 经常性 误用导 致大家 面临土 壤侵蚀 问题被 夸大的 指控， 
特别是 引起关 于土壤 侵蚀是 否影响 农业持 续发展 的质疑 W 。 

20 世纪 30 年代， 包括 爱因斯 坦等科 学家开 始开发 数学模 型研究 土壤侵 蚀过程 
机制， 60 年代， 建 立土壤 侵蚀通 用模型 （水侵 蚀模型 的代表 模型是 USLE， 风侵 
蚀 的代表 模型是 WEQ)， 这些 模型结 构和计 算相当 简单；  70 年代， 随着计 算机技 
术的 发展， 土 壤侵蚀 模型结 构变得 越来越 复杂， 计 算能力 越来越 强大， 包括 高精度 
的微 气候、 土壤和 地形信 息®。 土壤 侵蚀数 学模型 联系包 括统计 模型、 半 经验模 
型、 基于 过程的 纯物理 模型， 其中 最有影 响的土 壤降水 侵蚀模 型包括 美国的 修正土 
壤水蚀 通用流 失方程 （RUSLE) 和土 壤水蚀 预测项 目模型 （WEPP)， 最有 影响的 
土壤风 侵蚀模 型包括 修正风 蚀方程 （RWEQ) 和 风蚀预 测系统 （WEPS)。 现有模 
型存 在的基 本问题 包括模 型开发 成本、 模型复 杂性、 易 用性和 性能、 获得数 据的难 
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度及其 对模型 验证的 影响、 模 型的应 用价值 和尺度 扩展后 的预测 结果可 靠性。 到目 
前为 止大多 数模型 研究均 基于以 上模型 的改进 或参数 修订， 模 型预测 的土壤 侵蚀速 
率 结果与 观测结 果存在 很大的 差异， 特别 对极端 侵蚀类 型如深 沟蚀和 时空尺 度转换 
方 面的模 型结果 的不确 定性就 更大。 因此， 目前 土壤侵 蚀模型 仍局限 于作为 研究工 
具 或在局 部地区 为制订 防控措 施提供 指导， 但还 难以作 为制定 政策和 法规的 技术支 
撑。 未来 土壤侵 蚀模型 开发应 该考虑 不同应 用目标 和不同 尺度的 需求； 根据 不同模 
型 验证的 需要， 建立 经济、 可 信和适 宜的技 术监督 方法。 
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土壤 中的基 因转移 

Gene  Transfer  in  Soil 

土 壤是地 球上最 大的生 物多样 性库， 土壤微 生物间 的基因 交流是 提高生 物适应 
环 境和生 存能力 的重要 途径， 并导 致土壤 生物群 落的多 样性。 20 世纪 80 年代以 
来， 用于提 高农作 物产量 和修复 治理污 染的遗 传工程 微生物 （GEM) 向土 壤环境 
中 的释放 呈日益 增长的 趋势， 这些 微生物 及其携 带的遗 传基因 在环境 中的安 全及归 
宿引起 了科学 工作者 及公众 的广泛 关注。 了解土 壤中基 因的自 然转化 特点及 其影响 
因素， 可 以为深 人揭示 土壤微 生物多 样性、 评估 农药和 重金属 污染土 壤生物 修复效 
果、 研 发污染 土壤的 基因强 化修复 技术等 提供重 要依据 对 丰富细 菌遗传 进化理 
论， 发展 和完善 土壤微 生物生 态学理 论均具 有重要 意义。 

水平基 因转移 （ horizontal  gene  transfer， HGT) , 又称 侧向基 因转移 (lateral 
gene  transfer,  LGT), 是 指在不 同生物 个体之 间或单 个细胞 内部细 胞器之 间所进 
行 的遗传 物质的 交流， 其中 不同的 生物个 体可以 是同种 属的、 含有不 同遗传 信息的 
生物 个体， 也可 以是远 缘的、 甚至 没有亲 缘关系 的生物 个体， 如细菌 与高等 动植物 
之间。 自然环 境中的 HGT 非常 普遍， 通 过对微 生物序 列进行 分析， 发现微 生物中 
有 相当一 部分的 基因是 通过水 平基因 转移获 得的， 如大肠 杆菌有 10% 〜 16% 的染 
色体 DN A 是 通过水 平基因 转移形 成的。 自 然界中 水平基 因转移 有多种 途径， 包括 
转化、 转导和 接合， 其中 转化在 水平基 因转移 中发挥 重大的 作用， 也 被认为 是真正 
意义上 的基因 水平转 移[2]。 

转 化是指 某一基 因型的 细胞从 周围介 质中吸 收来自 另一基 因型细 胞游离 DNA 
而使受 体的基 因型和 表型发 生相应 变化的 现象。 过去人 们一直 认为从 死亡或 代谢性 
微生物 体内释 放到环 境中的 DNA， 很 快会被 微生物 分泌的 核酸酶 降解。 然而 ，最 
近大量 的研究 表明， 释放到 环境中 的不同 生物的 DNA， 能被 环境中 的固体 颗粒吸 
附 固定， 使之 对核酸 酶的反 应特性 和敏感 性发生 改变， 从 而能抵 抗核酸 酶降解 ，在 
自 然环境 中持久 存在， 并且 能被某 些合适 的宿主 细胞所 接受。 这些 固定的 DNA 被 
称作 “环 境中的 隐性基 因”， 因为常 规的微 生物学 方法检 测不到 它们的 存在， 但是 
一 旦遇到 合适的 宿主， 就 能发生 转化， 其编码 的基因 很快就 能表达 

环境中 能否发 生转化 主要取 决于两 个基本 要素： ①具 有转化 活性的 DNA； 
②能够 摄取外 源遗传 物质的 感受态 细胞。 已经 发现， 自然转 化可以 在包括 Bac 出 m 
subt.illis 、 Acinetobacter  spp. 等土壤 微生物 在内的 90 余 种原核 生物中 发生。 通过 
自然 转化进 行的基 因转移 已不只 是一种 “实 验室” 现象， 而 是广泛 存在于 自然界 
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中。 完 成自然 转化需 要以下 过程， 即 细胞中 DNA 的 释放、 感 受态的 形成、 细胞对 
DNA 的吸收 及基因 的表达 M。 

DNA 的存 留时间 越长， 发生自 然转化 的概率 越高。 Aardema 等 ® 发现 固定在 
砂子 上的芽 孢杆菌 DNA 比游离 DNA 更能抵 制酶的 降解。 Romanowski 等 [6] 的结 
果 表明， 吸 附到土 壤颗粒 表面的 DNA 抗 降解的 能力要 比游离 DNA 提高 100 〜 
1000 倍。 土壤 组分对 DNA 的保护 程度与 DNA 构型 和吸附 剂类型 有关。 如 固定在 
高岭 石表面 的超螺 旋质粒 DNA 比线性 染色体 DNA 更 容易被 核酸酶 降解。 与蒙脱 
石和 高岭石 相比， 伊 利石对 DNA 的保 护作用 更弱。 与 去有机 质黏粒 相比， 含有机 
质黏粒 表面的 DNA 更难被 核酸酶 降解。 DNA 在土 壤胶体 或矿物 表面的 降解与 
DNA 的固定 强度及 DNA 构型 的变化 无关， 土 壤中有 机质和 2  :  1 型矿物 （蒙脱 
石） 的存在 以及土 壤胶体 和矿物 对核酸 酶的吸 附程度 可能是 固定态 染色体 DNA 抗 
核酸 酶降解 的主要 原因。 在 土壤剖 面上， 可溶 性及易 解吸的 DNA 可 在毛管 水的作 
用 下垂直 移动， 上升 至较高 的土壤 层次， 这种基 因物质 的垂直 移动可 能促使 栖息在 
不同层 次的土 壤微生 物之间 进行水 平基因 转移。 

近十多 年来， 就 固定态 DNA 分子对 细菌的 自然转 化能力 进行了 研究。 

报道， 解吸的 染色体 DNA 和质粒 DNA 对 醋酸钙 不动杆 菌的转 化子数 
分别是 总转化 子数的 20% 和 8%, 固 定在砂 子表面 的质粒 DNA 转化 醋酸钙 不动杆 
菌 ( Acinetobacter  calcoaceticus) 的频 率显著 低于游 离质粒 DN  A。 固 定在蒙 脱石表 
面 染色体 DNA 的转化 频率是 固定在 高岭石 表面的 400 倍； 对质粒 DNA 而言 ，高 
岭石 -DNA 复合 物转化 频率是 蒙脱石 -DNA 复 合物的 200 倍， 这种差 异可能 是由于 
蒙 脱石比 高岭石 提供了 更多的 微孔， 小 的质粒 DNA 分子 能够进 人这些 微孔， 不容 
易 接触到 感受态 细胞。 含有 机质黏 粒和细 黏粒表 面固定 态质粒 DNA 的转 化效率 
较高 M 。 

土壤 中胞外 DNA 的转 化受很 多环境 因素的 影响， 如 DNA 分子 大小、 pH、 离 
子浓度 以及土 壤含水 量等。 转化 效率和 DNA 分子大 小密切 相关， 随着 DNA 分子 
的 减小， 转化 活性显 著降低 [:1)。 蒙脱石 -DNA 复 合体的 转化频 率随着 PH 的 升高而 
增加。 体系 中一定 浓度二 价阳离 子的存 在有利 于质粒 DNA 对 醋酸钙 不动杆 菌的转 
化。 干燥可 能导致 DNA 分子 破坏， 变成更 加紧密 的构型 而不能 接触到 感受态 
细胞。 

在 自然土 壤中， 动植物 的活动 及各种 土壤管 理措施 会显著 影响土 壤中基 因的转 
移。 根际 土壤由 于受植 物根系 活动的 影响， 养 分含量 较高、 溶质 运移更 频繁， 微生 
物的 活性远 高于本 体土壤 （非根 际）， 因 此根际 和新近 施肥的 土壤常 常成为 基因转 
移较 活跃的 区域。 此外， 土壤中 基因转 移还明 显受驱 动力的 影响， 如 土壤中 可利用 
碳源的 存在会 显著促 进基因 转移， 导 致生物 放大。 编码有 2,4-DCPA 降解基 因的质 
粒能从 供体菌 AZcaZigen&s  转移至 土壤的 土著群 落中， 但这种 转移只 
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发 生在经 DCPA 处理的 土壤中 [9)。 同样， 只能在 2,4-D 含量 较高的 土壤才 能检测 
到 2， 4-D  降 解质粒  pJP4 从  eutroph  JMP134 向  Variovorax  paradoxus  的 转移， 
pJP4 向土著 微生物 Pseudomonas  spp.  ^  Burkholderia  spp. 的 转移频 率也随 着土壤 
中 2,  4-D 浓度 的增加 而增加 [1°]。 

综上 所述， 自然环 境中， 微生 物之间 的基因 水平转 移潜力 很大， 但诸 多科学 
问题仍 有待深 人研究 和不断 揭示。 ①以 往有关 基因转 移的工 作主要 是通过 同时向 
土壤中 引人供 体和受 体微生 物而进 行的， 针对 土壤中 的土著 微生物 的研究 不多， 
特别是 很多对 农业具 有重要 意义的 细菌， 如 假单胞 菌属、 固氮 菌属、 弧菌 属中的 
许 多细菌 的转化 机制却 了解得 很少。 ② 受体细 胞摄取 DNA 的机制 仍有许 多尚待 
解决的 问题， 某些 细菌的 感受态 细胞对 DNA 的 摄取有 序列特 异性， 即 在摄取 
DNA 时 具有识 别同源 DNA 的 能力， 但这种 识别机 制并不 清楚。 ③ 土壤中 大量存 
在的、 活性较 高且对 DNA 有较 强固定 能力的 各种黏 粒矿物 和腐殖 物质， 它们如 
何影 响自然 土壤中 DNA 的转化 还需要 深人的 研究。 ④土壤 基因水 平转移 的风险 
到底 如何， 可 能需要 对整个 生态系 统进行 考察和 评估， 这有 待较长 时间的 系统研 
究和 观察。 
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土壤磷 有效性 

Soil  Phosphorus  Availability 


磷是限 制世界 30% 以上 耕地作 物产量 的关键 养分元 素之一 [1] ， 可持续 作物增 
产需要 通过施 肥补充 磷素。 全 球农业 磷消耗 2009 年达到 3600 万 t， 预期 2050 年还 
将增加 50% 〜 100%。 据 预测， 现 有商业 可开采 磷矿储 量将在 50 〜 100 年耗尽 [2’33。 
所以， 提高 和管理 土壤磷 的生物 有效性 对陆地 生态系 统的长 期可持 续发展 极其重 
要。 然而， 土壤磷 的生物 有效性 随植物 种类、 土 壤类型 和环境 因素而 变化。 现今土 
壤磷 有效性 的测定 还远不 能令人 满意， 微 生物控 制土壤 磷转化 及有效 性的机 制仍不 
清楚， 提 高磷利 用的可 接受的 实践方 法尚待 发展。 

土壤磷 源和化 学性质 土壤 磷主要 来源于 母岩中 矿物的 风化。 土 壤磷含 量范围 
为 100 〜 3000mg/kg， 其中 15% 〜 80% 以 有机态 存在。 由于磷 的化学 反应性 极强， 
大多数 土壤磷 （包 括无机 和有机 形态） 很易 与黏粒 矿物、 铁铝 氧化物 或游离 态阳离 
子等土 壤组分 反应形 成稳定 或难溶 形态， 只 有很少 量的磷 （低于 1%) 是对 植物速 
效的。 土壤 有机磷 来源于 动植物 残体， 经 生物学 过程形 成并与 土壤组 分作用 积累下 
来。 土 壤有机 磷结构 与有机 质中的 C、 N 相联。 有机磷 组分根 据磷键 合特征 可分为 
磷 酸酯、 磷酸 盐和磷 酐类。 

陆 地生态 系统中 土壤磷 的循环 物 理化学 过程， 如吸 附-解 吸和溶 解-沉 淀控制 
着土壤 固相与 液相间 的非生 物转化 （图 1)。 生 物矿化 （分 解） 和固 定制约 着无机 
和有 机形态 间磷的 转化。 微 生物生 物量磷 基本上 占土壤 总磷的 3% 〜 20%， 微生物 
体多包 含在土 壤磷的 矿化- 固定过 程中。 这些物 理化学 和生物 学过程 极大地 影响土 
壤 磷的有 效性。 降雨、 干 沉降和 施肥将 磷带人 土壤， 而 淋洗、 侵蚀和 植物收 获则将 
憐移出 土壤。 

土壤磷 有效性 的测定 土壤 磷有效 性的测 定应当 与植物 吸收和 生物生 长相对 
应。 土壤 磷形态 的复杂 性和多 变性使 测定植 物有效 磷非常 困难。 下面 总结现 有测定 
土 壤磷有 效性的 技术的 优点和 问题。 

(1)  生 物耗竭 实验。 这 种在温 室和田 间条件 下的植 物生长 实验可 以直接 和精确 
地用来 测定土 壤中生 物有效 磷库的 大小， 但它 耗时、 昂 贵且不 适用。 

(2)  化学 提取。 用简单 化学试 剂来进 行化学 提取广 泛用于 测定多 种土壤 -肥料 
体系的 磷有效 性[4]。 但是， 在这些 方法中 用到的 化学试 剂如氟 化铵、 碳酸氢 钠等， 
只能提 取与大 量非有 效态共 存的一 部分有 效磷， 因而测 定的只 是土壤 中潜在 有效态 
磷 的大概 含量。 
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图 1 陆 地生态 系统中 土壤磷 的循环 

(3)  顺 序化学 分组。 通 过顺序 浸提对 无机磷 进行化 学分组 可将无 机磷区 分成与 
铁 、铝、 钙等 结合的 形态。 Bowman 和 Cole3 4 [5] 使 用同样 的方法 对有机 磷分为 高活性 
有机磷 （0.  5mol/L  NaHCOs 提 取）、 中 度活性 有机磷 （酸溶 态有机 磷）、 中 度稳定 
有机磷 （碱 可溶 的富里 酸磷） 和 高稳性 有机磷 （碱 可溶的 胡敏酸 磷）。 

基于顺 序提取 法发展 了分级 体系， 采用一 系列碱 和酸提 取剂并 测定不 同组分 的无机 
和有 机磷。 该法不 同的修 正版被 用来调 查土壤 发展、 土 地利用 和管理 实践对 土壤磷 
性质和 有效性 的影响 [7]a 然而， 应 该注意 到对结 果的解 释受土 壤磷化 学溶解 度和生 
物有效 性关系 的不确 定性所 限制。 

(4)  同位 素交换 技术。 这一技 术为采 用最小 的化学 修正来 定量磷 有效性 提供了 
可 选择的 方法， 将可交 换的土 壤磷用 £ 值或 i 值来 表示， 该指标 能通过 同位素 
(32P 或 33P) 稀释 法测定 [8]。 同 位素可 交换磷 （i? 值） 和植物 有效磷 （L 值） 的关系 
可以由 多种土 壤在不 同管理 条件下 说明。 i/f 值被建 议为作 物种类 吸磷效 率与土 
壤磷库 的指标 [9]。 然而， 同位素 稀释法 只能提 供土壤 有效磷 的数量 因素。 土 壤磷有 
效性受 强度、 数量和 容量因 素共同 作用所 制约。 使用 32P 或 33P 标记 的同位 素交换 
动力学 （IEK) 能用 来描述 这三个 因素， 并被用 于土壤 和有机 废弃物 中磷有 效性的 
定性 与定量 [1°] 。 

(5) 31P 核 磁共振 （NMR) 和同 步辐射 技术。 液相 31P  NMR 技术 能提供 土壤有 
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机磷组 分的化 学结构 信息， 与常 规土壤 化学分 组方法 相比具 有明显 优势， 特 别是近 
期 分辨率 和集成 技术的 进展， 使得对 土壤有 机磷化 学特征 的认识 更为深 刻[11] 。同 
步 辐射技 术的发 展使土 壤磷的 化学结 构与组 成的观 测成为 可能。 凭借 本体和 侧向解 
析纳米 X 射线 荧光 （XRF) 和 X 射线 吸收近 边光谱 （XANES)， Lombi 等[12] 发 
现， 磷在土 壤中呈 不均匀 分布， 磷 进人石 灰性土 壤后形 成磷酸 八钙和 磷灰石 状沉淀 
是 其交换 性降低 的主要 机理。 

根 际反应 对磷有 效性的 影响。 根 际化学 和生物 化学可 改变土 壤磷有 效性。 在缺 
磷条 件下， 磷高效 植物品 种可通 过根系 变化来 增加从 土壤中 吸收磷 [13。 这些 变化包 
括增 加根表 面积， 与菌 根真菌 形成共 生体， 分泌有 机酸阴 离子、 质子 和酚类 进人根 
际来增 加磷溶 解性， 分泌 磷酸酶 和植酸 酶以矿 化有机 磷等。 根 分泌物 活化磷 的效果 
取决 于土壤 pH 缓冲 容量、 根分泌 物的吸 附和降 解速率 以及土 壤微生 物生物 量等。 
因此， 不同植 物品种 对土壤 磷的利 用能力 不同。 例如， 小 麦和鹰 嘴豆比 油菜的 L 
值 要高， 能够吸 收那些 对其他 作物种 类非有 效的磷 库^ 。 

土 壤磷有 效性的 管理。 土壤有 效磷被 植物吸 收后可 以通过 施肥或 非有效 磷库转 
化 而得到 补充。 然而， 除了植 物磷吸 收外， 大 量进人 土壤中 的磷可 被土壤 基质固 
定， 或者转 化为有 机态而 降低其 植物有 效性。 过 去几十 年中关 于释放 固定态 磷库取 
得 了一些 进展。 利用 生物可 降解的 生物聚 合物包 被制成 缓释磷 肥是减 少磷固 定和提 
高磷 有效性 的可能 措施。 人们也 努力开 展基因 改良的 研究， 试 图筛选 到具有 较强的 
产 生低分 子质量 有机酸 和磷酸 酶能力 的植物 品种， 以便 通过植 物来提 高土壤 磷有效 
性。 间 作和轮 作也是 提高磷 有效性 的可行 措施。 然而， 建立不 同环境 条件下 土壤磷 
的 有效性 指数， 控制土 壤磷有 效性， 还需开 展大量 研究， 以便 获得有 效的磷 素管理 
和 可持续 生产。 
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作物 养分高 效利用 

Crop  Nutrient  Use  Efficiency 


1840 年德 国著名 化学家 李比希 (Justus  von  Liebig) 提出 “植 物矿质 营养学 
说”， 即矿质 元素是 植物必 需的基 本营养 元素， 这 不仅开 创了植 物营养 的基本 理论， 
成 为现代 植物营 养学发 展的奠 基石， 而且直 接导致 了化肥 工业的 兴起， 推动 传统农 
业 向现代 农业的 发展。 那么， 作 物是如 何从土 壤中吸 收并利 用养分 （氮 、磷 、钾、 
钙 、镁 、硫 、铁 、锰 、铜 、锌 、硼、 钼等） 的？ 不同作 物种类 或品种 对土壤 养分的 
吸收利 用是通 过什么 样的途 径和机 制来实 现的？ 是否具 有相同 性或相 似性？ 这些成 
为早期 植物营 养学研 究的重 要科学 难题。 1952 年美国 科学家 Epstein 和 Hagen 发 
现根系 对离子 吸收的 曲线类 似于化 学中酶 促反应 的速率 与底物 浓度间 的关系 曲线， 
于是 提出了 离子吸 收的酶 动力学 理论， 认 为存在 植物根 细胞原 生质膜 上负责 吸收离 
子 的载体 就像酶 一样， 起 着吸收 转运矿 质离子 的作用 [U 。 1972 年 Epstein 和 Bloom 
又 发现， 在介 质钾浓 度很低 (0~0.  20mmol/L_I) 和很高 （ 1 〜 SOmmol/lT1  ) 的 
范围 内作物 根系对 钾离子 的吸收 存在两 种不同 的吸收 曲线， 这 意味着 植物细 胞膜上 
对某 种离子 的吸收 存在不 同类型 的载体 （蛋白 ，]。 此外， 德 国学者 Marschner 等 
提 出植物 对铁的 吸收存 在机理 I 和机理 n 两种 不同的 机制， 机理 I 为 双子叶 植物和 
非 禾本科 植物所 具有， 而机理 n 为禾 本科 植物所 具有。 这些阶 段性的 重要突 破极大 
地提升 了人们 对作物 吸收利 用养分 机理的 认识， 反应了 作物养 分吸收 利用的 遗传差 
异， 同 时也促 进了化 肥工业 的发展 和肥料 的合理 施用。 

目前， 施用化 肥已成 为现代 农业生 产最重 要的栽 培措施 之一， 我国 2006 年的 
化 肥用量 （纯养 分计） 就 已突破 5000 万吨， 占世 界总施 肥量的 30% 以上。 化肥的 
大量 施用， 一方面 使肥料 利用率 下降、 农 民负担 增加； 另一 方面， 加 速矿产 资源的 
耗竭， 而 且大量 残留在 土壤中 的肥料 随水土 流失， 污染 环境， 如水体 富营养 化是一 
个潜在 的巨大 威胁。 因此， 大幅度 提高作 物对土 壤养分 的吸收 和利用 效率， 特别是 
揭 示作物 养分高 效利用 的分子 机理、 挖掘 作物养 分高效 利用的 优异种 质资源 或重要 
功能 基因、 培育 养分高 效而且 高产的 作物新 品种， 已成 为新形 势下国 内外农 业领域 
植物营 养学、 作物育 种学、 分子生 物学等 学科研 究的又 一个亟 待解决 的科学 难题。 
这 对我国 这样一 个人口 众多、 资源 短缺的 国家， 实现资 源节约 型和环 境友好 型的可 
持 续发展 的和谐 社会， 具 有十分 重要的 社会、 经 济和生 态环境 意义。 

作 物利用 养分的 过程包 括土壤 养分的 活化、 吸收、 转运和 利用四 个方面 （图 
1)， 而作物 养分高 效利用 及其机 理的研 究体现 在两个 层面： ① 在养分 缺乏条 件下， 


•  326  • 


资  环 


作 物高效 活化、 吸收、 转运 和利用 土壤养 分的能 力及其 机理； ②在养 分适量 或充分 
条 件下， 养分 代谢最 大限度 地提高 作物产 量的潜 力及其 机理。 目前研 究的难 点和重 
点主要 集中在 第一个 层面。 随着 植物生 理学、 分 子生物 学等学 科研究 技术的 发展， 
人们对 作物高 效利用 养分的 研究已 从生理 生化机 制深人 到分子 水平。 1992 年 An¬ 
derson  和  Sentenac 等 克隆拟 南芥吸 收钾离 子的通 道基因 KAT\M  4  K  71 1  [3’4__ 。 此 
后， 一大批 有关植 物吸收 转运矿 质养分 的转运 蛋白基 因及其 调控因 子被克 隆[5]， 我 
国在 水稻、 小麦、 大豆、 油菜等 作物相 关养分 高效利 用优异 种质的 挖掘、 基 因定位 
克隆和 品种选 育方面 也取得 重要进 展"'  然而， 目前作 物养分 高效利 用的研 究依然 
存在如 下几个 难点。 


1.  养 分信号 转导及 其调控 

养分缺 乏时， 作物根 系形态 构型、 生 理生化 反应和 转运蛋 白基因 的表达 都会发 
生显著 变化， 这 种养分 信号的 接受、 传导 及其引 发的链 级被越 来越多 地揭示 。例 
如， 研究发 现拟南 芥侧根 伸长对 硝态氮 的趋向 性是受 NOf 信号调 控的， 根 际缺氮 
信号诱 导侧根 伸长， 而体内 高水平 氮对侧 根伸长 具有抑 制作用 m， 这 种抑制 作用可 
能 是通过 ABA 信号途 径实现 的™。 但是作 物养分 信号的 受体， 传导 途径及 其与激 
素 信号互 作的节 点和调 控系统 等关键 问题至 今没有 解决。 揭示这 些关键 问题， 是探 
明养分 信号调 控作物 高效利 用养分 适应性 机制的 基础， 也是 该领域 国内外 研究的 

隹占 

j、、、  j  o 

2.  根 形态构 型响应 养分胁 迫的适 应性分 子机理 

植物在 长期的 进化过 程中形 成了适 应养分 胁迫的 根系发 生发育 机制。 根 系的适 
应性 变化， 如 根系三 维空间 构型的 改变， 以 及侧根 伸长、 根毛 密度增 加等扩 大了根 
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际 养分库 容量， 提 高了活 化根际 养分的 能力， 从 而增加 植物对 土壤养 分吸收 利用的 
效率。 然而， 由 于根系 形态构 型十分 复杂， 而 且难以 原位实 时观察 测定， 根 系形态 
构型参 数的定 量研究 及其发 生发育 的分子 机理一 直是世 界上根 系生物 学研究 的难点 
之一。 


3.  土 壤养分 活化与 吸收转 运的分 子机理 

作 物感受 养分胁 迫时根 系会诱 导释放 质子、 有机酸 和水解 酶等分 泌物到 根际土 
壤活化 难溶性 养分， 同时通 过特异 表达的 高亲和 转运蛋 白将这 些活化 的养分 吸收转 
运进人 细胞。 研究 表明， 对 于某一 养分离 子的吸 收转运 大多含 有几个 不同的 基因家 
族或 成员， 如 植物磷 的吸收 转运基 因就有 P/wl 、 P 以 2 和 P/u3 兰个 家族， 在水 
稻 Phi 家族 中又有 11 个基因 (Phth  1  —Phtl；  11)， 而 且这些 基因大 多数在 
缺磷胁 迫下被 诱导或 增强表 达&3 。 当前研 究的难 点和重 点是调 控转运 体表达 的转录 
因子、 不 同转运 体之间 的互作 机制， 以 及土壤 养分活 化和吸 收转运 间的耦 合作用 
等。 揭示这 些分子 机理， 克隆 相关的 重要功 能基因 和调控 因子， 对于 作物营 养性状 
的 遗传改 良具 有重要 的理论 和实践 意义。 

4.  养分 高效与 高产关 系的分 子机理 

养 分高效 的最终 目的就 是作物 吸收到 体内的 养分能 形成最 高的干 物质和 籽粒产 
量， 这 就需要 作物体 内的养 分高效 发挥其 生理作 用以达 到高效 高产的 目的。 然而人 
们 目前对 养分高 效代谢 的分子 机制， 及其 如何参 与作物 产量形 成的分 子机制 缺乏足 
够的 认识， 因 为这不 仅涉及 复杂的 养分代 谢网络 及其与 光合碳 同化和 能量代 谢的相 
互作用 [1"\ 而 且还涉 及光合 产物向 籽粒的 再分配 问题。 因此， 揭示 养分高 效与高 
产关系 的 分子机 理也就 成为这 一领域 研究的 难点。 
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果 树童期 


Juvenility  of  Fruit  Crop 


果树由 种子播 种而来 的植株 称为实 生树， 实 生果树 在其个 体发育 中需要 经历一 
个不开 花结果 的幼年 阶段， 这个 阶段称 为果树 童期。 童 期是一 个时间 概念， 指 实生树 
从 种子萌 芽到具 备开花 潜能为 止的整 个发育 时期。 从具备 开花潜 能到第 一次开 花的过 
程为过 渡期， 但在 形态上 往往以 第一次 开花标 志童期 结束， 即实 生树进 人成年 阶段。 

实 生树在 播种萌 发后生 长的组 
织器 官均处 在幼年 阶段， 枝 干在不 
断 往外、 往高处 生长的 过程中 ，逐 
渐 进人过 渡区， 最后 进人成 年区， 

而早先 形成的 幼年组 织在树 体的一 
生中 一直处 在幼年 阶段。 所以 ，实 
生树 进人开 花结果 以后， 树 体内始 
终有 幼年、 过 渡和成 年三个 区域。 

于是产 生了幼 年阶段 的两个 空间概 
念： 实 生树最 低开花 部位以 下不能 
形成 花芽的 枝干区 域称为 童区； 实 
生树根 颈至枝 干首次 开花点 的垂直 
高度称 为童程 [1] (图 1)。 

处在 童期的 果树， 只进 行营养 
生长， 不管树 体有多 高大， 也不会 
开花 结果， 即 使施用 外源促 花措施 
对 其开花 也不起 作用。 对处在 过渡图 1 实生 树童区 、过 渡区、 成年区 及童程 示意图 
阶段的 果树， 外源措 施对其 有促花 效果。 成年态 果树在 其随后 的生命 周期中 将始终 
保持开 花结果 能力， 并能每 年开花 结果。 实生树 在童期 除不开 花外， 还常常 表现出 
一些 与成年 树不同 的童期 性状， 如枝条 直立、 刺多且 粗大、 芽小、 叶 薄小以 及一些 
组织结 构和生 理生化 等方面 的差异 m  (图 2)。 

果 树实生 树童期 的长短 主要由 基因型 决定， 种类 品种之 间差异 很大。 一般银 
杏、 长山 核桃、 油 梨的童 期长达 9 〜 11 年或 更长， 柑橘、 核桃 、柿、 板栗为 7 〜 9 
年， 苹果 、梨、 甜樱桃 5 〜 7 年 ，桃 、李 、杏、 葡萄等 3 〜 4 年。 柑橘 中宽皮 柑橘一 
般为 5 〜 6 年， 甜 橙可达 9 〜 11 年或者 更长。 在 不同亲 本的杂 交组合 或在同 一个杂 
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图 2 实 生柑橘 树刺多 且长粗 


交组 合中的 实生后 代个体 间的童 期长短 也表现 
出很大 变异， 如砂 梨与白 梨种间 杂种个 体间童 
期的 变幅达 3 〜 8年[3]。 

童 期长， 给 育种带 来极大 障碍， 一 般育成 
一个 果树品 种需要 15 〜 20 年， 有 时甚至 更长。 
为了提 高育种 效率， 长期 以来， 世界各 国果树 
育种 学家尝 试了多 种努力 来缩短 童期。 通过提 
供良 好生长 环境促 使实生 苗快速 生长、 嫁接、 
促主干 生长、 环割、 施用 生长抑 制剂等 都起到 
了一 定的缩 短童期 的作用 W。 由 于果树 遗传背 
景高度 杂合， 其实生 后代基 因型分 离广泛 ，缩 
短童 期的措 施往往 不能让 所有实 生树同 步提前 
开花， 这对 提高育 种效率 的作用 有限。 

为了 解童期 的遗传 基础和 机理， 早 期进行 
了许 多杂交 试验， 对亲本 和杂种 后代童 期的分 
析 证实， 童 期是一 个数量 性状， 杂交后 代童期 
长短 呈现连 续变异 分布； 实生后 代童期 的长短 


聚于 两亲本 童期的 平均值 [4]。 近 年来， 随 着花发 育分子 学研究 在模式 植物拟 南芥上 


的深人 开展， 克隆和 鉴定了 一大批 与开花 诱导相 关的基 因[5]。 和 4P1 基 
因是 促进营 养分生 组织向 花分生 组织转 变的花 分生组 织特征 基因， 在 柑橘中 导人这 
两种 基因均 能使实 生苗在 12 〜 20 个月 时 开花， 且其 实生后 代也遗 传了早 花的特 


性[61  (图 3)。 在柑 橘和苹 果中也 分离出 
了  LEAFYSm^i  AP  1 基因， 它们可 
以促 进拟南 芥开花 [7]。 基因 也被证 
实是 启动成 花转变 的一个 非常重 要的基 
因， 柑橘的 f 基因 (CiFT) 已 被证实 
可 以使柑 橘实生 树提早 开花。 目前 ，在 
10 余 种果树 中已经 分离出 20 余 个成花 
基因。 ： TL/U 被认 为是维 持拟南 芥营养 
生 长的一 个关键 基因， 因 为它的 突变会 
导致 植株过 早结束 营养生 长并形 成花。 
从 柑橘、 苹果等 果树中 分离的 ： TLF1 基 
因可 以使拟 南芥推 迟开花 [8’9] 。 

开花分 子生物 学的研 究提供 了较为 
清晰 的花发 育分子 机理， 把成化 基因转 


图 3 转 4P1 基 因实生 柑橘树 12 个 月开花 

西班牙 IVIA 研究所 Pena  Leandro 博士友 情提供 
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人 果树实 生苗， 能缩短 童期。 但是， 果树 与拟南 芥等作 物一样 本身就 有相关 的成化 
基因， 且已证 明其具 有促花 功能， 那为什 么这些 促花基 因不能 缩短果 树本身 的童期 
呢？ 当把拟 南芥的 L 五 或 4P1 基因 转人果 树时， 在 载体上 带有组 成型启 动子花 
椰菜花 叶病毒 （CaMV)  35S 启 动子， 可以 使功能 基因在 宿主植 物内超 表达， 从而起 
到缩短 童期的 作用。 由此 看来， 果树本 身的成 花基因 在实生 树中的 表达受 到抑制 ，致 
使实生 树保持 较长的 童期。 那么这 种抑制 因子是 什么？ 是 抑制其 启动表 达还是 转录后 
沉默？ 为什么 在不同 树种、 品种、 不同杂 交组合 后代、 乃 至同一 组合的 不同杂 种个体 
之间 的童期 长短存 在很大 不同？ 这些 差异与 目前花 发育分 子机理 是什么 关系？ 果树实 
生树在 生长发 育过程 中是如 何除去 童性， 步人 成年态 的呢？ 虽然 花发育 分子机 理研究 
有 了很大 进展， 但果树 实生树 童期的 调控机 理还很 模糊， 特别是 最近在 苹果中 转人拟 
南芥 基因 后并 没有明 显提早 开花， 果 树童期 的调控 机理更 是琢磨 不透了 ，童 
期的 干预技 术与措 施也就 无法实 施了。 

果树育 种学家 进行了 长达近 百年的 研究， 目 前还无 法彻底 解决童 期长的 难题， 
果树的 育种， 特别是 杂交育 种还一 直在被 童期困 扰着， 这一瓶 颈的突 破将给 果树品 
种 改良带 来质的 飞跃。 
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蔬菜 作物的 育性及 其调控 

Fertility  and  Its  Control  in  Vegetable  Crop 


蔬菜作 物以有 花植物 为主， 其 繁殖或 其产品 均与其 有性生 殖过程 中的雄 蕊与雌 
蕊 的育性 有关。 植物育 性的正 向利用 （繁 殖种子 或生产 以种子 或果实 有关的 蔬菜产 
品等） 或反 向利用 （无性 繁殖、 单性 结实、 雄性 不育、 自交 不亲和 a 倍 体等） 在蔬 
菜生产 上发挥 了重要 作用， 人 们甚至 还利用 生长调 节剂等 物质调 节植株 育性， 为社 
会提 供所需 的蔬菜 产品。 植 物育性 除了受 自身一 系列基 因的调 控外， 还与环 境密切 
相关， 真正 揭开其 机制还 是一个 未解的 难题。 目前 对植物 育性的 认识， 还远 不能做 
到 有效调 控蔬菜 生产中 的育性 表现， 满足 高效、 安全 地生产 优质、 高产 蔬菜的 
要求。 

人们对 于植物 育性的 认识起 始于农 业生产 实践。 3000 多 年前的 古亚述 人通过 
为海赛 ( Phoenix  dactylif era) 授粉 来增加 其果实 产量。 贾思 總的 《齐民 要术》 关 
于大麻 栽培的 记载表 明在我 国南北 朝时期 就有了 对雌雄 异株的 认识。 1821 年， Amici 
通过 显微镜 观察到 马齿觅 ( Portulaca  olcracca) 花 粉管生 长到达 胚囊的 过程， 而随后 
几 十年， 人们对 雌雄配 子发生 和胚、 胚 乳发育 过程开 始有所 认识。 1898 年， 俄国学 
者  Navascliin  在百合 ( Lilium  martagon) 和贝母 ( Fritillaria  tenella) 中发现 双受精 
现象， 人们对 植物的 世代转 换有了 一个相 对整体 的初步 认识。 育 种学家 需要对 植物进 
行 杂交， 所以 他们必 须了解 诸如植 物开花 时间等 现象， 于是在 20 世纪 20 年代， 有了 
美国园 艺学家 Gamer ■和 Allard 对大豆 和烟草 光周期 现象的 发现。 

蔬菜 等有花 植物育 性的形 成及其 功能的 实现， 大体 需要经 历营养 生长向 生殖生 
长 转变、 花 分生组 织或花 序分生 组织的 产生与 花器官 形成、 小 孢子和 大孢子 的形成 
与 成熟、 授粉 受精、 胚 胎形成 以及种 子和果 实的发 育等连 续或并 行的几 个阶段 ，其 
每一步 骤都受 到严格 的遗传 控制， 通过基 因特定 的时空 表达及 相互作 用的精 细调控 
来 完成， 包括一 系列基 因间、 基 因与基 因表达 产物间 和基因 表达产 物间的 相互作 
用。 这 些基因 转录水 平上的 顺式作 用元件 和反式 作用因 子之间 的相互 作用以 及基因 
产物之 间的诱 导表达 和反馈 抑制， 构成了 产生光 （温） 敏雄性 不育的 信息网 络调控 
系统。 然而， 目前对 于它们 仍尚未 有清晰 的系统 认识， 在生产 上可利 用的知 识还非 
常 有限。 

在环 境信号 （如 光周 期和温 度等） 和内 源信号 （包 括生 物钟、 发 育阶段 和激素 
等） 的 共同作 用下， 植株 茎端分 生组织 从形成 叶原基 转变为 形成花 原基， 完 成营养 
生长向 生殖生 长的阶 段转变 （图 1)[1]。 自 20 世纪 20 年代光 周期和 低温春 化现象 
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被发现 以来， 人为控 制光温 迅速被 应用到 蔬菜等 作物抽 薹开花 的调控 上[21。 但控 
制成 花时间 早晚的 成花计 时基因 （flowering-time  gene) ， 以及 参与调 控成花 计时的 
光周期 诱导、 自发 促进、 春 化和赤 霉素等 途径， 直到 20 世纪末 期才逐 渐被认 
识[3]。 这些途 径的作 用机制 及其之 间多向 基因控 制网络 格局， 以及 如何通 过这些 
机制调 控植物 育性， 创 造更丰 富的种 质资源 的研究 才刚刚 起步。 现有研 究表明 ，各 
种开花 途径转 导的信 号诱导 并激活 花分生 组织特 性基因 （floral  meristem  identity 
gene), 调 控形成 各花器 官分生 组织， 花 分生组 织特性 基因再 激活花 器官特 性基因 
(floral  organ  identity  gene) , 使 各分生 组织发 育成相 应的花 器官。 19 世纪 80 年代 
后期， Lewis 等 提出了 花器官 形态建 成遗传 机理中 占统治 地位的 “ABC 模型” [4]， 
随后， 人 们发展 提出了  “ABCD 模型” [5] 和 “ABCDE 模型 (图 1)， 甚 至变革 
性地 提出了  “ 四因子 模型” [7]， 还发 现其中 的基因 有些直 接调控 种子质 量和产 
量[8]。 但是， 尽管 如此， 这些理 论仍不 完善， 模型中 的转录 因子的 靶基因 多数尚 
未鉴 定到， 且 这些模 型理论 也无法 解释突 变体中 出现的 嵌合体 器官、 花分生 组织形 
成的启 动及器 官转变 中存在 的连续 形态变 化等。 


自身发 育与环 境信号 


SOCIFTI  (LFY) 


成花 转变 

花序分 生组织 

TFL  - 
AGL24  H 

花分 生组织 
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API  (  CAL/FUL) 

. n . 

花器 官发生 

B：P1,AP3  D:STJC 

A：APl,AP2-\  \-  C：AG 

E:SEPlf2f3f4  I 

{ \  i  \ 

萼片 花瓣 雄蕊 心皮 胚珠 


图 1 拟南芥 花诱导 和花器 官形成 的基因 调控网 络[1] 

图中显 示了其 中的几 个关键 基因。 字母 A、 B、 C、 D 和 E 分别 
代表 “ABCDE 模型” 中 不同花 器官特 化所需 的功能 

雄蕊 和雌蕊 器官特 性基因 激 活后， 下游的 小 孢子和 大孢 子发生 的一系 列 基因也 
相继 激活， 先后 参与小 孢子、 大孢子 的形成 与成熟 [S]。 该过程 涉及性 别决定 、花 
粉发 育等， 还与单 性结实 的瓜类 等蔬菜 作物的 产量、 通 过雄性 不育制 备杂交 一代种 
子等问 题直接 相关。 对于 前者， 各类 激素的 调控和 互作机 制的研 究尚需 深人。 而对 
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于 后者， 尽 管过去 15 年育种 学家们 付出了 大量的 努力， 但目 前仍存 在的问 题是细 
胞质雄 性不育 虽然易 于繁殖 但将其 转人新 育种材 料时既 困难也 费时， 且对果 菜类等 
蔬 菜作物 而言， 寻 找其恢 复基因 或转育 都更为 困难。 而核 雄性不 育虽易 于引人 ，也 
有多核 基因互 作应用 于育种 实践， 但其 育种保 持时的 分离带 来更多 麻烦。 如 何实现 
雄性不 育的人 工有效 控制， 依然 是农学 家们感 兴趣的 难题。 同 时虽然 许多植 物已开 
始实施 花药、 花 粉或小 孢子培 养育种 计划， 但大 多数植 物的单 倍体材 料的获 得非常 
困难。 探 索花药 内或单 离的花 粉由配 子体转 向孢子 体发育 的分子 机制， 人为 地改变 
花粉 发育的 途径， 对于蔬 菜定向 改良具 有重要 意义。 

花粉传 播至雌 蕊柱头 后实现 识别、 水合、 萌发和 花粉管 伸长， 雌 蕊则完 成柱头 
接受、 花粉管 引导、 助细 胞消化 并释放 信号， 使花粉 管顺利 将雄配 子送达 卵细胞 
(图 2)un\ 授粉 过程与 蔬菜等 作物育 性密切 相关， 兼具农 学和生 物学意 义的是 
1876 年 达尔文 发现的 “自 交不亲 和性” （self-incompatibility,  SI)。 最近几 年对十 
字 花科、 茄科、 蔷薇科 和玄参 科等蔬 菜作物 SI 的 认识尤 为深人 （图 3)[u_u]。 在一 
定程度 上有利 于加快 自交不 亲和系 的选育 进程。 但目前 存在问 题是， 如何更 有效地 
研究花 粉与柱 头互作 关系， 并采用 SI 技术对 蔬菜类 作物育 性进行 调控。 


柱头 


雄蕊 _ 花药 


精细胞 


营养核 


助细胞 


FERONIA  受体 


可能 的受体 -配基 


互作 引起精 子释放 


花 粉管进 人胚珠 


助细胞 


图 2 拟南芥 授粉受 精过程 [1°] 

以模 式植物 拟南芥 为例， 显 示了授 粉受精 过程， 尤 其是受 精过程 的交流 问题， 表达 FERONIA 蛋白的 助细胞 
对 吸引花 粉管， 而来 自花粉 管的配 基可能 通过与 FERONIA 发生 互作， 使得花 粉管停 止生长 并释放 精细胞 
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图 3 芸薹属 自交不 亲和反 应模型 M 

当含有 花粉外 被蛋白 (pollen  coat  protein,  PCP) 和 S 配基 （ S  ligand ,  SCR  ) 的花 粉落到 柱头表 

面时， SCR 即与乳 突细胞 中其等 位基因 S 受体蛋 白激酶 （S  receptor  kinase,  SRK) 特异 识别. 

激 活丝氨 酸-苏 氨酸蛋 白激酶 而使得 ARC1 蛋白磷 酸化. 从而 启动乳 突细胞 中的信 号级联 反应， 

调 节水通 道蛋白 而阻止 花粉的 萌发。 S 位点 糖蛋白 （S-locus  glycoprotein,  SLG) 含有与 SRK 
相 同的结 构的结 构域， 但其 功能还 不清楚 

雌 雄配子 的结合 并形成 新的合 子是不 同代际 的边界 和联系 纽带。 100 多 年前由 
俄 国学者 Navaschin 发现的 双受精 现象； 而后， 各种电 子显微 技术和 分子生 物学技 
术大大 增加了 我们对 于这个 原本神 秘问题 的认识 和思考 [13] 。 甚至在 20 世纪 80 年 
代开 辟了性 细胞分 离和体 外受精 系统。 但是， 仍有许 多未能 回答的 问题， 如 精子的 
二 型性的 基础、 配 子如何 识别、 精- 卵互作 以及多 精人卵 阻止机 制等。 对于 受精的 
研究 还将为 我们通 过无融 合生殖 进行无 籽果实 的生产 提供理 论基础 [14]。 

在 受精过 程或受 精后， 子房 及相邻 组织、 器 官接受 相应信 号而发 育生长 ，随 
后， 胚 胎及相 应组织 进一步 发生。 茄果类 蔬菜的 坐果、 落花、 落果、 果实发 育和成 
熟 等均与 这些过 程有所 相关。 Smet 等[15] 分析了 胚胎发 育在拟 南芥等 模式植 物的进 
展 和可能 面临的 问题。 例如， 合子形 成后极 性如何 建立， 胚胎 发育过 程中各 种植物 
激 素如何 交流互 作等， 以及 如何将 这些基 础应用 到农作 物的生 产仍需 跨越的 空间。 
近年来 兴起的 转录组 分析最 有价值 的贡献 在于大 幅度地 增加了 我们对 雌雄配 子发育 
过 程中复 杂的、 动态的 基因表 达情况 的了解 [9]。 但是， 这些 转录组 信息大 多停留 
在尚不 能联系 的几个 发育阶 段上， 且 在很多 植物系 统中， 对雌 雄配子 基因表 达的研 
究受到 有限的 基因组 注释的 局限。 也就 是说， 遗 传学和 转录组 分析的 方法虽 然已经 
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艺 


获得了 很多关 于植物 育性的 信息， 但 这些信 息仍然 零散。 有花 植物在 进化过 程中， 
尽管 配子体 发育有 简化的 趋势， 但是， 在与配 子体发 育相关 的整个 生殖发 育过程 
中， 参 与其中 的基因 并不比 孢子体 的发育 简略， 而是表 现出有 成千上 万个基 因参与 
的 高度复 杂的表 达网络 调控， 这就使 得采用 传统的 研究方 法在其 面前显 得力不 
从心。 

植 物在长 期的进 化过程 中形成 了雌配 子大大 少于雄 配子， 而雄配 子的生 活力和 
耐受 力又远 远小于 雌配子 的平衡 机制， 因此在 不良环 境下， 植 物首先 作出的 反应往 
往 是雄性 不育。 植物雄 性育性 的表达 受环境 条件的 调控。 在不同 的环境 条件下 ，雄 
性育性 会发生 转换， 育性转 换有时 是量变 式的， 有 时是质 变式的 。光 （温） 敏雄性 
不育 现象虽 然早在 20 世纪 20 年代 就已经 发现， 但只有 在人们 逐渐认 识到其 对作物 
杂种优 势利用 的重要 作用， 特别是 1973 年石 明松首 次发现 了光敏 雄性不 育水稻 
4 农垦 58S’ 以后 ，光 （温） 对雄 性不育 产生的 生物学 机理才 开始被 系统地 研究。 
虽然现 在已经 提出了 比较系 统的光 （温） 敏雄性 不育的 作用生 理调控 模型， 并且对 
其中的 一些因 子 分析已 经提供 了更加 深刻 的实验 证据， 但是其 中众多 的受体 和调控 
因子 以及光 （温） 敏雄性 不育基 因还未 获得， 环 境因子 对其育 性的调 控作用 目前所 
知 甚少。 

总的 来说， 未 来的挑 战和研 究的重 点是系 统地认 识配子 体发育 过程以 及配子 
体一孢 子体的 转化。 应用系 统的方 法挖掘 有关特 异表达 基因的 信息并 以此系 统地提 
出新的 假设和 理论， 在阐明 育性发 育调控 基因网 络基础 上意义 重大。 考虑到 蔬菜作 
物的育 性调控 上进展 甚微， 研发 利用化 学的、 农 艺的有 效与安 全控制 育性的 技术措 
施就显 得尤为 重要。 因此， 未来的 努力应 该集中 在给出 一个对 配子体 发育及 配子体 
功能调 控机制 的确切 的系统 水平上 的理解 [16] ， 以及针 对蔬菜 生产需 求提出 可行的 
育 性调控 方法。 而 这一工 作的难 点至少 在于： ① 如何比 较和利 用目前 不同研 究小组 
对不 同物种 的配子 体研究 结果， 系 统地认 识植物 育性； ②采用 何种思 路及手 段研究 
目前被 分割了 的复杂 的配子 体发育 过程中 不同发 育阶段 及不同 发育事 件之间 的基因 
表 达关系 和配子 体发生 的调控 网络； ③ 如何有 效地整 合现有 的技术 方法， 如 基因芯 
片、 蛋白质 组学等 分子生 物学、 生 物化学 和发育 遗传学 技术分 离鉴定 更多的 配子体 
特异 基因， 同 时发现 与已鉴 定的基 因相互 作用的 基因， 尤其 是被其 调控的 基因； 
④ 研究中 需面对 大量基 因间冗 余和复 杂互作 关系， 现有 技术或 技术的 整合是 否能应 
对， 还是 需要开 发新的 技术。 
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蔬菜 作物性 型分化 

Sexual  Organ  Differentiation  in  Vegetable  Crop 


蔬 菜作物 与动物 一样， 也 有性的 差别， 即有雌 性和雄 性器官 之分， 甚至 有严格 
的 雌性个 体和雄 性个体 之分， 这 早已为 科学所 证实。 蔬菜作 物的性 别具有 多种类 
型， 多数 为两性 类型， 如茄 果类、 白 菜类、 根 菜类、 甘 蓝类蔬 菜等； 另一类 为多态 
性型， 有雌雄 同株、 雌雄 异株、 两性 花株、 雌 性株、 强 雌株、 雄 性株、 雌花 两性花 
株、 雄花两 性花株 等多种 性型， 典 型蔬菜 作物， 如 黄瓜、 甜瓜、 南瓜、 苦瓜 、节 
瓜、 丝瓜、 石 刁柏、 菠 菜等。 黄瓜因 其性型 分化多 样性的 特点， 成为 研究植 物性别 
表达的 模式植 物[1] ， 我国主 持并完 成的黄 瓜基因 测序工 作为揭 示黄瓜 性型分 化提供 
了重 要研究 基础， 但性型 分化完 整实验 系统还 有待建 立® 。 

蔬 菜作物 的性别 与其产 量和质 量密切 相关， 如 石习柏 ( Asparagus  off  icinalis 
L. ) 系雌 雄异株 植物， 雄株产 量比雌 株高出 20% 〜 30%， 菠菜 作物一 般雌雄 异株， 
雌、 雄 株比例 一般为 1  :  1, 但也有 雌雄异 花同株 或雌雄 同株， 绝对雄 株植株 较小， 
产 量低， 供应 期短。 由 于我国 关于石 刁柏、 菠菜性 型分化 等基础 研究工 作缺乏 ，导 
致石 刁柏、 菠菜品 种选育 及育种 技术研 究严重 落后， 目 前国内 市场销 售的石 刁柏、 
菠 菜种子 80% 从国外 进口， 品 种的定 价权、 市 场等被 国外种 子公司 掌控， 而国外 
种子 的价格 是国内 同类型 种子价 格的数 十倍。 黄瓜生 产上常 用品种 为雌雄 异花同 
株， 少量为 雌性系 品种， 提高 黄瓜作 物雌花 率具有 早熟、 前期产 量高、 瓜多、 采瓜 
期 集中、 丰产等 优点， 并可 提高单 位面积 及单位 时间内 产量。 

蔬菜作 物性别 分化的 形态、 遗传、 生 理生化 基础等 大量的 研究工 作取得 了一系 
列 进展， 其研 究的进 程可以 划分为 4 个 阶段： ① 形态学 阶段。 人们对 植物性 别的科 
学的 认识， 开始于 17 世纪末 18 世 纪初， 17 世 纪末叶 Camerarius  (1665 〜 1721 年） 
发现 桑树在 附近没 有雄性 植物生 长时， 雌株只 能形成 败育的 种子， 他由此 获得启 
发， 他 将实验 结果写 成了著 名论文 《植 物的 性》， 瑞典 著名植 物学家 林奈利 用植物 
性 别器官 多样性 作为他 的系统 分类的 基础， 林奈 称其为 性系统 （sexual  system)， 
达尔文 曾写了 三卷关 于植物 生殖生 物学， 为植物 交配体 系进化 提供群 体遗传 学理论 
支持。 ②环 境因子 影响的 阶段。 主 要以环 境因子 （光 照、 温度、 营 养等） 作 为研究 
对象。 如大量 科学研 究表明 高温、 长 日照、 K>N 有 利于黄 瓜雄花 产生， 低温 、短 
日照、 N>K 有利 于雌花 发育。 ③ 植物生 长调节 剂影响 阶段。 这一时 期的工 作主要 
集中 在以植 物生长 调节剂 对性别 分化的 影响， 建立起 较完整 的实验 体系。 国 内北京 
大学 的曹宗 巽先生 1957 年、 1963 年、 1965 年、 1980 年 发表了 相关研 究论文 ，开 
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创 性研究 了植物 生长调 节剂对 黄瓜、 菠菜 等蔬菜 作物性 别分化 的调控 作用及 其与同 
工酶 的关系 b'4] 。 国夕卜  Peterson、 Mitchell 、 McMurray、 Galun  等 学者在  1960 年、 
1962 年、 1968 年、 1961 年在 Sde/ice、 G ⑼ etica 发 表相关 论文， 研究 不同生 长调节 
剂对 黄瓜性 别分化 的影响 [5_8]。 ④ 性别表 达研究 的分子 生物学 阶段。 近 年来， 随着 
现代分 子生物 学技术 发展， 多 个性别 特异基 因及其 cDNA 被 克隆， 如黄 瓜雌性 F 
基因、 两性花 M 基因 和甜瓜 两性花 4 基因， 但由于 性别分 化的复 杂性， 性 别分化 
过 程及其 调控机 理至今 没有十 分肯定 的结论 ％1] 。 

蔬 菜作物 性型分 化受性 别决定 基因、 激 素和环 
境因子 调控， 其性别 分化模 式见图 1， 在性别 分化过 
程中， 特 定的环 境因子 （光 周期、 温 度等） 诱 导后， 

导 致一系 列级联 式生化 反应过 程及多 种内源 激素积 
累和诱 导信号 转导， 最 后可能 激活性 别决定 基因的 
表达和 性器官 形成。 因此， 首先， 性 别决定 基因的 
研 究可能 是解决 性别表 达机理 或模型 的关键 所在。 

如黄 瓜性别 决定在 遗传上 主要由 F、 M、 4 三 个主效  J 

基 因控制 W。.  F 基 因为雌 性决定 基因， 增强 雌性表  性 别分化 


反 馈调节 


环 境因子 

j 诱 导感应 
激 素平衡 


诱导 信号的 
积累 与传递 


性别决 定基因 
的表达 


达， F 基因 与决定 两性花 的隐性 m 基因、 决 定雄性 
的隐性 《 基因 互作， 形成了 黄瓜几 种主要 性型： 纯雌 


器官形 态建成 

图 1 植物性 别分化 模式图 


株  iFF/  Ff、 MM/ Mm、 AA/Aa/aa), 纯雄株  iff、 

aa、 MM/  Mm/  mm)  ^  两 性花株 ( F  F、 mm、 A  A/  A  a/  aa)  ^  雄花两 性花株  i  F  f / 
ff 、 mm、 A  A/  A  a/  aa) 和雌 雄同株 i  ff 、 MM/ Mm、 A  A/  Aa) , 蔬 菜作物 性别分 
化 本质上 由遗传 物质所 决定， 性别分 化特异 基因的 分离、 克隆， 以及 其表达 与调控 
机理的 阐明， 可能 是最终 揭开性 别分化 机理的 关键。 

其次， 不同性 型蔬菜 作物性 别分化 的特异 蛋白质 及诱导 信号的 研究； 多 数花发 
育早 期阶段 两种性 器官原 基均被 启动， 而随 后由于 基因、 环境 和激素 等复杂 因素的 
相互作 用导致 一种性 器官原 基发育 停滞， 另 一种性 型占优 势而发 育成单 性花。 研究 
花器 官发育 过程， 分 析基因 表达的 特异大 分子， 并 测定其 结构， 制作成 探针， 利用 
原位杂 交技术 定位性 别分化 特异基 因或分 离相关 基因， 也是进 行性别 决定基 因的研 
究并进 行调控 的重要 途径。 在性 别分化 中发挥 诱导信 号关键 作用的 主要是 植物激 
素， 近 年来黄 瓜雌性 F 基因、 两性花 M 基因克 隆表明 与黄瓜 性激素 “ 乙烯” 生物 
合成 与信号 转导密 切相关 ^°]。 Yin 和 Quinn 提出的 “ 单一激 素控制 植物花 型表现 
假说” [12] 认为同 一激素 具有双 重调节 作用， 细胞 内存在 雌性、 雄性感 受器， 当一种 
性别被 抑制时 另一种 性别就 被诱导 表达。 两种感 受器官 不同的 敏感水 平和激 素浓度 
范围 相互作 用共同 调节性 别表达 （图 2)。 当 浓度改 变大于 雄性感 受器敏 感水平 
(sm) 时， 感受 器发出 信号诱 导雄性 表达， 低于 sm 时， 感 受器不 反应， 雄 性不表 
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达。 当浓 度大于 雌性感 受器敏 感水平 （sf) 时抑 制雌性 表达， 低于 sf 时雌性 表达。 
雄性可 育区与 雌性不 育区有 重叠， 雌性可 育区与 雄性不 育区有 重叠， 这巧夺 天工的 
猜想 或模型 需要克 隆性别 分化相 关基因 及阐明 性别分 化基因 调控机 理后， 才 能予以 
证实。 


雄性 

雌性 


不育  可育 

- - - 

■< - - - 


图 2 单一激 素决定 植物性 别分化 模式图 

横 轴代表 激素的 浓度； 《 代表激 素浓度 范围。 sm. 雄性 受体敏 感水平 ； Sf. 雌性受 体敏感 水平； p. 完全花 


再次， 性别 分化程 序在诱 导信号 作用下 有关基 因时空 表达， 控制 花序分 生组织 
的 形成而 影响开 花时间 的成花 计时基 因和决 定花器 官的形 成的同 源异型 基因。 花发 
育一般 都是以 营 养分生 组织向 花 分生组 织转化 为起始 ，由 于缺 乏准确 的可 比 性状和 
生理生 化指标 对成花 之初研 究加以 指示， 因此成 花诱导 发育时 期被称 为发育 学中的 
“黑 匣子” （black  hox)， 同 时性型 分化是 不同基 因时空 表达的 结果， 因此， 比较不 
同 器官或 不同基 因型在 基因表 达上的 差异， 是研 究性别 表达过 程中特 定基因 的表达 
机理和 基 因克隆 的重要 途径。 

最后， 不同 性别蔬 菜作物 性别分 化的形 态过程 也存在 差异， 如黄 瓜单性 花分化 
和发育 经过无 性期、 两性 期和单 性期， 对雌、 雄花发 育进行 了系统 的形态 发生分 
析， 并 把花发 育历程 （从 分生 组织到 开花） 分 成多个 阶段， 对 其细胞 学特征 进行了 
研究， 从形态 学研究 性别分 化的启 动时期 及有关 性别基 因定位 表达。 
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茶树白 化现象 

Albinism  of  Tea  Shoots 

正常 茶树的 新梢和 叶片因 其中存 在具有 光合作 用能力 的叶绿 素而呈 现绿色 。而 
自然 界也存 在一类 茶树突 变体， 在 一定的 环境条 件下生 长出来 的新梢 叶片由 于缺乏 
叶绿素 而呈现 白色或 黄色， 即新梢 白化。 与正常 茶树品 种新梢 相比， 这类茶 树生长 
的白化 新梢在 化学成 分上具 有多酚 类含量 适中、 而 氨基酸 含量高 2~3 倍的 特点， 
用其加 工的绿 茶滋味 鲜爽、 香气 清新而 悠长， 十分珍 贵[1’21。 

至今 发现的 新梢白 化茶树 有两种 类型。 一种是 在低温 条件下 发生新 梢白化 （图 
1), 即春季 日平均 温度在 20 〜 22°C 以下 生长的 新梢， 其叶片 除叶脉 附近出 现部分 
绿色 以外， 其他 部位为 白色； 但当 日平均 温度在 20 〜 22°C 以 上时， 这些白 化叶片 
逐步 转变为 绿色， 而 且新生 长的新 梢也为 绿色， 与 正常茶 树新梢 无异， 其中 的叶绿 
素和 氨基酸 含量也 恢复到 正常茶 树新梢 的水平 [3~ ， 这 类茶树 被称为 低温诱 导型新 
梢白 化茶树 （图 1)。 另一类 是在强 光照条 件下发 生新梢 白化， 即在 夏季光 照强烈 
的 条件下 生长的 新梢， 叶 片呈现 黄色； 但 如果采 取遮阴 措施或 在白化 的叶片 上贴上 
色膜降 低光照 强度， 黄 色的叶 片逐步 转变为 绿色， 在降 低光照 条件下 新生长 的叶片 
也是绿 色的， 这类茶 树被称 为强光 诱导型 新梢白 化茶树 （图 2)k]。 关于新 梢白化 
茶树的 名称， 由于前 者的叶 片呈现 白色， 而 后者叶 片呈现 黄色， 民间 分别把 它们称 
为 “白 茶”和 “黄 茶”。 这些 命名不 能准确 反映这 类茶树 品种的 本质。 首先， 成品 
茶六 大茶类 中已有 “白 茶”和 “黄 茶”， 都是用 正常的 绿色茶 叶原料 经过不 同的加 
工 工艺而 成的， 与原 料的色 泽没有 关系； 而新梢 白化茶 树的原 料一般 是按照 绿茶的 
加 工工艺 生产， 并 非使用 “白 茶”和 “ 黄茶” 的加工 工艺， 因 而属于 绿茶。 其次， 
白 色和黄 色只是 反映茶 树的表 现型， 没有反 映这类 茶树品 种的生 理和遗 传特性 。从 
茶 树生理 的角度 分析， 这类 茶树新 梢呈现 白色和 黄色， 都是生 理白化 现象， 故应该 
称为新 梢白化 茶树。 

茶树 新梢白 化现象 的生理 和遗传 机理目 前还 没有完 全研究 明确。 有研究 表明， 
低温诱 导型新 梢 白化茶 树在低 温条件 下叶片 白色体 向叶绿 体的发 育过程 受到阻 
碍[€， 质体 膜上的 各种色 素蛋白 复合体 缺失， 导致叶 色白化 W。 与此 同时， 抗性酶 
中的超 氧化物 歧化酶 (SOD) 和过氧 化氢酶 (CAT) 活力 降低； 而 白化叶 片在升 
温条件 下复绿 过程， 这两 种抗性 酶活力 上升_; 与叶黄 素类生 物合成 的相关 酶基因 
表达受 到抑制 RUBP 羧化酶 的大、 小亚基 数量及 酶活力 降低， 伴 随蛋白 水解酶 
活力 升高， 可溶性 蛋白水 解™， 导 致氨基 酸含量 上升。 而对于 光照诱 导型新 梢白化 
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茶树 的白化 机理目 前还不 了解。 


图 1 低温 诱导型 新梢白 化茶树 


图 2 光照 诱导型 新梢白 化茶树 （前） 和正 常茶树 （后） 

利用 白化茶 树新梢 加工的 茶叶， 因其特 殊的化 学成分 含量和 优异感 官品质 ，具 
有很高 的经济 价值。 但茶树 新梢白 化现象 及其化 学成分 含量随 着环境 条件的 变化而 
波动， 表现为 化学成 分含量 和感官 品质不 稳定； 而且只 能在特 定的环 境条件 才能生 
产 出白化 茶叶， 生产季 节短， 年产 量低， 推广区 域也受 到严格 限制； 同时其 幼苗也 
因绿 叶少， 光合作 用能力 和抗逆 力弱， 茶苗移 栽成活 率低， 苗 期管理 困难。 其原因 
是关 于这些 茶树新 梢白化 的生理 和遗传 机理， 如 这两类 茶树的 新梢白 化为什 么分别 
受到 温度和 光照的 影响， 其 中关键 基因是 那些影 响白化 的温度 和光照 的准确 临界点 
是 多少、 在光照 因素中 不同波 长的辐 射是否 存在差 异等， 都是悬 而未决 的问题 ，因 
而也不 能提出 有效 的 控制新 梢白化 的 茶树栽 培技术 措施。 对 于这些 问题的 深 人研究 
并提出 有效的 栽培技 术控制 措施， 将 有助于 促进这 些茶树 品种的 推广和 利用， 尤其 
是 光照诱 导型新 梢白化 茶树， 还 将对降 低夏、 秋 茶的苦 涩味， 提高夏 季绿茶 品质和 
茶叶 资源利 用率产 生重大 影响。 
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亲 本倍性 配备与 三倍体 胚败育 

Parental  Ploidy  Selection  and  T riploid  Embryo 
Abortion  in  Sexual  Hybridization 

园艺 作物多 数可以 无性繁 殖且具 有单性 结实的 特性。 与 二倍体 相比， 园 艺作物 
三倍体 具有形 态巨大 （如 茎秆、 叶片、 果实、 花朵 等）， 营养物 质增多 （如蛋 白质、 
糖类、 脂肪 等）， 适 应性和 抗逆性 强且多 数高度 不育、 果 实无核 或少核 等优点 。但 
自然 界中， 天然 存在的 3 倍 体不论 是种类 还是数 量都非 常少。 因而， 人工创 造三倍 
体已成 为培育 优质、 高抗、 无 核新种 质的一 条有效 途径。 

一、  三倍体 的获得 

人工 获得三 倍体的 主要途 径有： ①二 倍体和 二倍体 杂交， 该方法 基于亲 本之一 
产生 的少量 未减数 配子， 通过寻 找三倍 体小粒 种子而 获得， 效率 较低； ②二 倍体与 
四 倍体间 杂交； ③胚乳 培养， 有少 量再生 植株的 报道， 但 再生植 株往往 夭折； ④体 
配 融合， 难度 较大， 有少量 成功的 报道。 其中， 二倍体 和四倍 体的有 性杂交 是人工 
培育三 倍体最 普遍、 最 有效的 途径。 此方 法已广 泛用于 柑橘、 葡萄、 西瓜、 桑树等 
植 物育种 并获得 三倍体 植株。 研究 发现利 用二倍 体与四 倍体有 性杂交 获得三 倍体， 
在母 本为四 倍体、 父 本为二 倍体时 容易得 到饱满 种子， 且播种 后获得 三倍体 后代较 
多； 当母 本为二 倍体、 父本为 四倍体 时不容 易获得 种子和 三倍体 后代。 培育 三倍体 
无籽西 瓜时， 利用四 倍体和 二倍体 杂交， 发 现四倍 体为父 本与二 倍体杂 交时， 其结 
实率 明显低 于相应 的反交 组合； 柑橘三 倍体育 种中也 有类似 现象， 以 四倍体 花粉为 
二倍体 授粉， 授粉后 90 多 天时取 下杂交 果实， 发现 杂交果 实种子 干瘪， 多 数胚已 
败育 M 。 

二、  不 同倍性 亲本杂 交胚败 育机理 

四倍 体与二 倍体杂 交获得 的果实 中胚败 育现象 在多数 被子植 物中都 存在， 这严 
重影响 了三倍 体育种 工作， 开展亲 本倍性 配置与 兰倍体 胚败育 机理研 究十分 必要。 

曾有 报道， 同源 四倍体 的受精 时间比 二倍体 要迟， 前者的 结实率 明显比 后者要 
低。 从 中可以 推测， 由于四 倍体植 株的花 粉粒生 长速度 缓慢， 而二倍 体花粉 粒生长 
发育 正常， 两者之 间的差 异导致 了不同 倍性亲 本杂交 时获得 的杂交 种子也 存在差 
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异。 也 有学者 认为， 不同倍 性亲本 杂交胚 易败育 的原因 可能是 由于亲 本间倍 性水平 
的 影响， 导 致了亲 本杂交 的不亲 和性。 因此， 杂交不 亲和或 授粉、 受 精异常 是导致 
二 倍体、 四 倍体杂 交不实 的原因 之一， 其具 体表现 因物种 而异。 有些 二倍体 自交以 
及 四倍体 自交的 受精、 胚 胎发育 和种子 形成均 能正常 进行， 但 四倍体 与二倍 体杂交 
不能 产生三 倍体的 种子。 以 往报道 中有关 芸薹属 植物的 种内四 倍体与 二倍体 植物杂 
交 有高度 不育的 现象。 芸薹属 种内不 能产生 三倍体 种子的 原因， 可能 是双受 精作用 
或 者胚乳 发育不 正常， 直接或 者间接 导致了 胚败育 [2] 。 

大 量研究 表明， 引 起不同 倍性杂 交胚败 育的原 因主要 是胚乳 的异常 退化。 胚乳 
是高 等植物 双受精 的产物 之一， 是 一种可 降解的 组织， 其功能 是为发 育中的 胚或者 
萌 发的种 子提供 营养。 胚乳是 胚胎中 后期发 育的主 要营养 来源， 胚的 正常发 育离不 
开胚 乳及其 提供的 营养。 如 果胚乳 败育， 胚也 会停止 发育， 这已有 大量的 实例证 
明。 在 不同倍 性亲本 杂交研 究中， 胚 乳的异 常退化 也引起 人们的 注意。 在亲 本染色 
体数不 同时， 以 染色体 数目较 少的亲 本为母 本时胚 乳的异 常退化 比反交 时严重 。柑 
橘上的 研究也 表明， 胚败育 和子代 中三倍 体出现 的频率 在四倍 体与二 倍体正 反交之 
间差异 较大。 胚败 育程度 也因植 物的种 类不同 而不尽 相同。 

对于 不同倍 性亲本 杂交， 胚 乳败育 情况的 不同， 前 人也有 大量的 研究， Esen 
和 S00StW 阐述了 柑橘二 倍体与 四倍体 杂交不 易获得 三倍体 种子的 原因： 正 常的二 
倍体 间杂交 产生的 胚与胚 乳的染 色体组 倍数性 之比是 2  :  3, 二倍体 X 四倍 体产生 
三倍体 胚时， 胚 乳是四 倍体， 胚与胚 乳的染 色体倍 数比是 3  :  4, 明 显大于 2  :  3, 
这种 不协调 现象造 成了胚 乳早期 退化， 进而 导致了 H 倍体 胚的 死亡。 在上 述基础 
上， Johnson  4] 提出胚 乳平衡 数假说 （endosperm  balance  number， EBN  ) , 该假说 
认为在 杂交胚 乳中， 只 有当母 本与父 本的基 因组成 比例为 2  :  1 时， 胚乳才 能良好 
发育， 形 成健全 种子， 否则将 引起胚 乳发育 停滞， 形成败 育胚。 在 2*X 仫和乜 X 
2% 杂交 种中， 胚乳中 母本与 父本的 EBN 分别为 1  :  1 和 4  :  1， 导致 胚乳和 胚发育 
不 完全， 因而 难以获 得正常 种子， 致使育 种效率 较低。 

胚败 育和子 代中三 倍体出 现的频 率在四 倍体与 二倍体 正反交 之间差 异较大 ，且 
胚 败育程 度也因 植物种 类不同 而不尽 相同。 因此， 需要 注意不 同倍性 亲本的 配备， 
以 期获得 最多的 三倍体 后代。 另外， 在四 倍体和 二倍体 正反交 后期多 采用胚 挽救技 
术 获得杂 种苗， 以提高 3 倍 体的成 活率。 

亲 本倍性 配备中 三倍体 胚败育 的机理 是园艺 作物遗 传改良 中的重 要科学 难题， 
其败育 机理的 揭示对 促进园 艺作物 倍性育 种和无 核育种 具有十 分重要 的理论 意义和 
实 际应用 价值。 


参 考文献 


[1] 孟 金陵. 生殖遗 传学. 北京 科学出 版社， 1997：  317-319 


亲 本倍性 配备与 三倍体 胚败育 


•  349  • 


[2]  宋 健坤， 郭 文武， 伊华林 ，等. 以异源 四倍体 体细胞 杂种为 父本与 二倍体 杂交创 造柑橘 
三倍体 • 园艺 学报， 2005,  32：  594-598 

[3]  Esen  A， Soost  RK.  Seed  development  in  citrus  with  special  reference  to  2 a;  X  4x  cros¬ 
ses.  Amer  J  Bot,  1973， 60  (5) :  448-462 

[4]  Johnston  SA.  The  significance  of  genic  balance  to  endosperm  development  in  interspecific 
crosses.  Theor  Appl  Genet,  1980,  57  ( 1 ) ：  5-9 

撰 稿人： 郭文武 

华中农 业大学 


设施 蔬菜连 作障碍 

Continuous  Cropping  Obstacle  in  Protected  Vegetable  Cultivation 


狭 义的连 作是指 在同一 块地里 连续种 植同一 种作物 （或同 一科作 物）。 广义的 
连作 是指同 一种作 物或感 染同一 种病原 菌或线 虫的作 物连续 种植。 连 作障碍 是在同 
一 土壤中 连续栽 培同种 或同科 的作物 用正常 的栽培 管理措 施也会 发生长 势变弱 ，产 
量 和品质 下降的 现象。 连作 障碍不 仅局限 于蔬菜 作物， 也广泛 存在于 果树、 花丼和 
粮食作 物的生 产中， 人们根 据祖先 积累的 经验， 采 用了各 种各样 的轮作 制度， 尽可 
能避 免或减 少连作 障碍的 发生。 但由 于设施 农业的 发展， 耕作 制度的 改变， 蔬菜生 
产 呈现规 模化、 专业 化和工 厂化， 新的蔬 菜生产 模式， 常伴 随着高 度的集 约化种 
植， 造成设 施蔬菜 复种指 数高， 种 植种类 单一， 从 而导致 了连作 障碍的 加剧。 

物连 作障碍 已成为 农业生 产上亟 待解决 的一大 难题。 作物 连作障 碍现象 在世界 
上普遍 存在， 在 亚洲的 中国、 日本、 印度 等地都 有较大 面积的 发生， 在荷兰 、挪 
威、 以色列 等设施 栽培面 积大的 国家， 问 题更为 突出。 随着我 国蔬菜 产业的 发展， 
设 施蔬菜 栽培面 积不断 扩大， 每年以 50% 左右 的速度 增加， 已成为 世界设 施园艺 
面积 最大的 国家。 设 施蔬菜 已成我 国农业 中最有 活力的 新产业 之一， 为满足 市场需 
求， 增加 农民收 人发挥 了重要 作用。 但 由于设 施蔬菜 栽培种 类相对 单一， 多年重 
茬， 加 上肥水 管理不 合理等 原因， 造成土 壤环境 恶化、 蔬菜 病虫害 加重、 产量降 
低、 品 质变劣 等一系 列不良 现象， 严重 威胁设 施蔬菜 生产的 可持续 发展。 

设施蔬 菜连作 障碍的 成因在 20 世纪中 后期已 引起世 界各国 科学家 的注意 。引 
发 设施蔬 菜连作 障碍的 原因是 复杂多 变的， 是作 物和土 壤环境 等诸多 因素综 合作用 
的 结果。 栽培条 件和蔬 菜种类 不同， 其产生 连作障 碍的原 因是不 同的。 

浙江大 学喻景 权教授 的研究 认为设 施蔬菜 连作障 碍主要 是由于 土传病 害的蔓 
延、 土 壤理化 性状的 劣化以 及植物 的自毒 作用。 引起蔬 菜连作 障碍的 70% 左右的 
地块是 由于土 壤传染 性病虫 害引起 的[1] 。 

东北 农业大 学吴凤 芝教授 2000 年的 研究认 为土壤 理化性 状恶化 （土壤 养分不 
均衡、 土 壤盐类 积聚、 土 壤物理 性状不 良）， 土壤生 物学环 境恶化 （土 壤有 害微生 
物 增加、 土 传病害 严重、 作物残 荏对作 物生长 发育的 毒害、 营 养元素 亏缺的 胁迫作 
用）， 作物 根系分 泌物种 类和数 量产生 变化等 均可以 产生连 作障碍 W 。 

早在 1894 年 Will 指 出黄瓜 连作减 产的主 要原因 可能是 由于黄 瓜在生 产过程 
中， 黄瓜 根系分 泌某些 物质引 起的；  20 世纪 70 年代 Gaidmark 在栽 培黄瓜 的营养 
液中 发现其 中含有 一些毒 性物质 [2] 。 
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1994 年 南京农 业大学 薛继澄 系统地 研究了 温室、 大棚、 露地栽 种辣椒 的土壤 
的理化 性质、 生物学 性状、 土壤盐 分组成 及动态 变化， 认为土 壤硝酸 盐积累 是保护 
地栽培 蔬菜障 碍的主 导因子 [3] 。 日 本松本 满夫的 研究认 为产生 连作障 碍的直 接原因 
是 土壤生 物病原 菌和植 物寄生 线虫； 日本 的伊东 正认为 病害在 所有连 作障碍 原因中 
占 85% 左右， 土传 病害是 连作障 碍的主 要因子 [U;  1983 年日 本的泷 岛认为 土壤微 
生物的 变化是 连作障 碍的主 要因子 M 。 高 子勤等 指出连 作条件 下根系 分泌物 与根际 
微生 态的相 互关系 研 究者大 多从土 壤理化 性状、 土传 病害、 根系 分泌物 的毒素 
积累 等几方 面综合 考虑， 将 设施蔬 菜连作 障碍发 生的原 因归结 如下。 

(1)  土壤 次生盐 渍化及 酸化。 设施栽 培长年 或季节 性的覆 盖改变 了自然 状态下 
的水分 平衡， 缺 少降雨 对土壤 的淋溶 作用； 而 土壤水 分的蒸 发量和 作物的 蒸腾量 
大。 下层 土壤中 的肥料 和其他 盐分以 及地下 水中的 盐分随 地下水 向地表 移动， 并在 
水分蒸 发后积 聚在土 壤表层 （大 量盐 分积聚 在土表 层）； 同时 棚室土 壤温度 显著高 
于 露地， 土壤 矿物分 解速度 加剧； 加之 人为大 量施人 肥料， 使 土壤盐 分浓度 急剧增 
加， 形成 盐类的 积聚， 从而 导致设 施内土 壤发生 次生盐 渍化。 与此 同时， 由 于过量 
施肥， 特 别是连 续或过 量施人 氮素化 肥会破 坏土壤 的缓冲 能力和 离子平 衡能力 ，导 
致交换 性盐基 总量及 Ca2+ 、 Mg2+ 量的减 少， 而 N0_ 含量 增大， 从而导 致土壤 PH 
下降， 出现 了化学 逆境。 土 壤次生 盐渍化 （图 1) 和酸 化现象 在设施 蔬菜生 产中普 
遍 发生， 以 连栋大 棚和温 室最为 明显， 已成为 设施土 壤可持 续利用 的主要 障碍。 


图 1  土 壤次生 盐渍化 

(2)  土壤 养分不 平衡。 蔬菜 连作影 响土壤 养分的 分配和 平衡。 设 施蔬菜 复种指 
数高， 同类蔬 菜连年 栽培， 对所需 养分年 年不断 吸取， 土 壤营养 元素必 然缺乏 ，而 
对 其不需 要或需 要较少 的元素 则积累 过多， 土壤内 养分平 衡必然 失调， 地力 得不到 
充分 利用。 其次各 种蔬菜 根系分 布有深 有浅， 年 年连作 根系吸 收范围 只固定 在一定 
范 围内， 同样会 造成营 养缺乏 （图 2)。 
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图 2 养分 不平衡 引起的 缺素症 


(3)  土 壤有害 微生物 增加， 土 传病害 加重。 土 壤中微 生物以 细菌数 量最多 ，其 
次是放 线菌， 真菌数 量居第 三位。 在连作 栽培条 件下， 作物分 泌物及 植株残 茬腐解 
物为 微生物 提供了 丰富的 营养和 寄主； 同 时长期 适宜的 温湿度 环境， 使微生 物具有 
良好 的繁殖 条件， 从 而使微 生物数 量不断 增加。 研究 表明， 设 施蔬菜 土壤中 随着连 
作 年限的 增加， 土 壤有害 细菌、 真菌 的种类 和数量 增加， 而放 线菌随 连作年 限的增 
加含量 减少。 由于 放线菌 大多能 产生抗 菌素， 一方 面能刺 激植物 生长， 提高 植物的 
抗 病力； 另 一方面 能拮抗 病原微 生物， 所以放 线菌的 减少， 助 长了土 壤有害 微生物 
的 繁殖， 加重 了土传 病虫害 的发生 （图 3)。 

(4)  同 种类蔬 菜互相 传播病 虫害。 蔬菜 病虫害 的病原 菌常潜 伏于土 壤中， 如黄 
瓜、 茄 子的枯 萎病、 疫 病等， 其 病菌孢 子常在 土壤内 越冬， 来 年继续 为害； 有些蔬 
菜的 害虫， 如菜 青虫、 蚜虫等 常常在 杂草、 植株、 土壤中 越冬， 多年 连作就 等于为 
害虫滋 生繁殖 培养了 寄主。 另外大 棚内温 度高、 湿 度大， 在这样 小气候 条件下 ，易 
于蔬菜 病虫害 的发生 和相互 传播， 对蔬 菜危害 较大， 容易形 成恶性 循环。 随 着连作 
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年限的 增加， 有 害真菌 的种类 和数量 增加， 土 壤中病 原菌的 拮抗菌 减少， 进 一步加 
重了 土 传病害 （图 4)。 


图 3  土壤 有害微 生物根 结线虫 的危害  图 4  土 传病害 对西瓜 的危害 


(5) 作物 的自毒 作用。 在 连作条 件下， 某些 作物可 通过植 物残荏 腐解和 根系分 
泌 等途径 释放一 些有毒 物质， 对 同茬或 下荏同 种或同 科植物 的种子 萌发、 生 长甚至 
自体的 生长产 生抑制 或有害 作用， 这种现 象被称 为自毒 作用。 自毒作 物是一 种发生 
在种 内的生 长抑制 作用， 已在 黄瓜、 西瓜、 番茄、 茄子、 碗豆、 甜瓜 等多种 蔬菜中 
发现， 主要是 包括苯 甲酸、 苯丙 烯酸、 对羟基 甲酸、 肉桂 酸等十 余类有 毒物质 ，通 
过抑制 作物对 NO— 、 S04^、 Ca2+、 K+ 等 离子的 吸收， 对 水分的 吸收， 光合作 
用， 蛋 白质和 DNA 合成等 多种途 径来影 响作物 生长。 作物自 毒现象 实质上 是根分 
泌物 （低 分子 质量的 有机酸 和酚类 物质） 对作物 的毒害 作用， Yu 和 Matsui 的研究 
证明， 黄瓜 根系分 泌物中 含有苯 甲酸、 对 羟基苯 甲酸、 2, 5 -二 羟基苯 甲酸、 苯丙烯 
酸等 11 种酚酸 物质， 其中有 10 种具 有生物 毒性。 当黄瓜 连续种 植时， 根系 分泌释 
放的酚 酸物质 积累达 到一定 浓度， 就会 抑制下 荏黄瓜 的生长 （自毒 作用) m。 近几 
年国内 外对根 分泌物 的研究 已成为 揭示连 作障碍 机制的 热点。 

由于 连作障 碍产生 的因素 复杂， 生产 上缺乏 一套行 之有效 的解决 方案或 途径。 
目前国 内外尚 未找到 根治连 作障碍 的有效 方法， 但 可以通 过农业 防治、 物理 防治及 
生物 防治的 措施使 连作障 碍得以 缓解。 刘 凤淮等 提出不 同作物 进行合 理轮作 套种是 
连作 障碍的 最佳防 范措施 。 喻 景权教 授研究 可以通 过嫁接 和生物 防治来 解决土 
传病 虫害； 通 过合理 使用有 机肥、 除盐 和合理 施肥来 改善土 壤理化 性状的 劣变； 使 
用活 性炭吸 附法和 微生物 分解法 除去自 毒物质 [1] 。 吴凤 芝教授 认为对 生物因 素引起 
的连 作障碍 可采用 土壤消 毒灭菌 方法减 轻障碍 m 。 于凤 玲提出 克服设 施蔬菜 连作障 
碍 的有效 办法包 括推广 蔬菜平 衡施肥 技术、 增 施微量 元素、 利用秸 秆生物 反应技 
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术、 湿热杀 菌法、 施 入生物 菌肥、 氰氨 化钙土 壤消毒 w。 利用太 阳能消 毒技术 ，深 
翻 晒土， 对 设施栽 培引起 的连作 障碍有 较好的 防效； 利 用土壤 消毒剂 溴甲烷 可以杀 
死一些 病菌和 害虫， 由 于溴甲 烷的对 环境的 公害， 面 临着被 禁用的 难题； 日 本有研 
究利用 蒸汽消 毒法， 可以通 过高压 密集的 蒸汽， 杀死 土壤中 的有害 生物， 改 善土壤 
团粒 结构， 提髙 土壤通 透性， 无 污染， 但设备 昂贵； 农业措 施上进 行轮作 和间套 
作， 在设 施栽培 中很难 做到； 选用抗 病品种 或嫁接 技术， 施 用有机 肥料、 实 行无土 
栽 培等， 生 产上抗 土传病 害品种 较少， 缺乏优 良的砧 木等， 这 些限制 了一些 农业措 
施的 推广。 此 外利用 拮抗菌 对土传 病原菌 的生物 防治国 内外已 有大量 报道， 许多菌 
株田间 生产防 效并不 理想， 原因之 一是直 接引人 客土的 拮抗微 生物不 能很好 地在土 
壤中定 殖并成 为优势 种群。 有 机添加 物的施 人在某 种程度 上起到 “ 接种” 作用 ，有 
机 物本身 已带有 大量微 生物， 其带 人的活 性有机 碳源又 是微生 物增殖 的主要 原因， 
因此利 用有机 添加物 培养拮 抗菌， 不仅 可以巩 固拮抗 菌在土 壤中的 定殖， 而 且增强 
了抑 菌效果 [9]。 利用合 成有机 物为载 体大量 繁殖， 进一步 巩固两 者的协 同作用 ，不 
仅补 充土壤 养分， 增 强抑菌 效果， 而且 可以激 活土壤 原有拮 抗菌的 作用； 同 时结合 
太 阳能土 壤消毒 技术， 杀灭 一些病 原菌。 此 外引人 有益微 生物丛 枝菌根 真菌， 可与 
植物根 系共生 形成复 合吸收 器官， 从而缓 解连作 障碍， 它使植 株根系 延伸， 促进土 
壤中磷 及其他 元素的 吸收， 解决连 作引起 的养分 失衡； 促进根 际微生 物群落 大量繁 
殖， 形 成良好 的根际 微生物 环境， 分解 或转化 根际分 泌物的 毒素； 另 外它能 先占据 
植株 根表吸 收有害 病菌的 营养， 分 泌抗生 物质， 抑制 土传病 原菌。 利 用有机 添加物 
为拮抗 菌和有 益菌根 繁殖的 基质， 合 成生物 土壤添 加剂， 结合 农业防 治和生 物防治 
的 优点， 从改 善土壤 养分、 抑 制土传 病害、 分 解自毒 物质， 减 缓连作 障碍的 发生， 
这 将成为 治理连 作障碍 的又一 个研究 方向。 

选择 作物进 行合理 的轮作 套种； 筛选 高效的 拮抗微 生物种 类并加 速其在 土壤中 
定殖成 为优势 种群； 加快开 发抗重 茬品种 和抗重 茬剂； 筛 选高抗 砧木； 增 施有机 
肥； 研发低 耗节能 有机生 态型无 土栽培 技术； 合 理土壤 基质消 毒等都 是未来 克服设 
施蔬菜 连作障 碍亟待 解决的 问题。 

尽管 设施蔬 菜连作 障碍的 克服工 作任重 道远， 但随着 农业科 学的不 断发展 、农 
业 栽培管 理体系 的不断 完善， 设施蔬 菜的连 作障碍 最终将 会得到 解决， 实现 农业生 
产的 可持续 发展， 达 到经济 效益、 生态效 益和社 会效益 的和谐 统一。 
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果 实着色 的成因 

The  Coloration  Mechanism  of  Fruits 

植 物花和 果实的 颜色大 多由类 黄酮、 甜菜 色素、 类 胡萝卜 素和叶 绿素四 类色素 
所 决定。 前两 者为水 溶性的 色素， 后两 者为脂 溶性的 色素。 甜 菜色素 含甜菜 色苷和 
甜菜黄 质等， 只 存在于 中子目 10 个 科的植 物中， 如甜 菜根、 仙人 掌花和 红龙果 
( H ylocereus  polyrhizus) 等。 花氰 苷和原 花氰苷 属于类 黄酮类 色素。 

在 大多数 园艺作 物中， 未成 熟果实 含有大 量的叶 绿素， 成 熟果实 的颜色 则主要 
由类黄 酮和类 胡萝卜 素单独 或组合 形成， 而 类黄酮 中又以 花氰苷 的着色 （红色 、紫 
色、 蓝 色等） 为主。 例如， 苹果、 桃 果面的 红色及 葡萄、 血橙 果肉中 的红色 主要由 
花 氰苷所 引起， 而柑橘 [1]、 番 茄果实 中的橙 黄色、 粉红 色则由 类胡萝 卜素所 引起。 
类胡萝 卜素 和花氰 苷在园 艺作物 中的积 累不仅 可以带 来良好 的视觉 感受， 而 且其本 
身 就是强 抗氧化 物质， 具备抗 病毒、 抗癌等 功效。 如 藏红花 [saffron  (  Crocus  sa¬ 
livas  L. )] 中的藏 花素等 呈香的 类胡萝 卜素衍 生物对 离体的 肿瘤细 胞有阻 碍生长 
的 作用。 饲 喂患癌 小鼠富 含花氰 苷的食 物后， 其寿命 明显延 长_， 老 年鼠的 记忆力 
提高。 动物自 身不能 合成花 氰苷和 类胡萝 卜素， 需要 从园艺 作物来 源的食 物中摄 
取， 果 实则是 提供人 类类胡 萝卜素 和花氰 苷的主 要食物 来源。 现代的 转基因 技术及 
其 衍生的 代谢工 程虽然 可将微 生物改 造后大 批量合 成某些 色素， 却无 法阻止 人们对 
天然 色素的 青睐。 因此， 研究 果实是 如何着 色的， 对满 足人类 的视觉 享受、 健康需 
求及 提高果 实营养 品质均 有十分 重要的 作用。 就花 氰苷和 类胡萝 卜素 目前的 研究水 
平 和层次 来看， 确切 地说， “ 果实类 胡萝卜 素着色 机理研 究”是 “果 实着色 成因研 
究” 的核 心科学 难题。 

园艺 作物成 熟果实 的着色 随着基 因型、 营养 条件、 水分、 光照、 光质、 温度及 
栽培 措施的 变化而 变化， 是一个 值得深 人探讨 的复杂 的研究 课题。 果 实的着 色成因 
在很大 程度上 可解读 为果实 中类胡 萝卜素 和花氰 苷的生 物合成 机理、 调 节机理 、转 
运 机理和 受环境 因子调 控的机 理等。 在目 前的研 究中， 类胡萝 卜素和 花氰苷 的生物 
合成机 理研究 等较为 透彻。 花氰苷 的生物 合成在 MYB 类转录 因子调 控％3; 细胞 
内及细 胞间的 转运， 液泡酸 性环境 影响， 表皮 细胞形 状影响 及光照 （含 套袋 等栽培 
技术措 施所引 起的光 照的改 变）、 低温等 环境因 子调控 方面的 研究深 度已远 远超过 
了类胡 萝卜素 的相关 研究。 因此， 类胡萝 卜素调 控机理 研究是 目前该 类研究 的“瓶 
颈” 所在。 其部分 原因在 于缺乏 生长周 期短、 遗 传背景 相对简 单且突 变体繁 多的研 
究材料 体系； 也在于 类胡萝 卜素在 园艺作 物体内 的生物 合成是 庞大代 谢网络 的一部 
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分， 并 非孤立 存在： 在类 胡萝卜 素的生 物合成 受到影 响后， 次 生代谢 或者生 长发育 
的多个 方面也 势必受 到影响 此外， 类胡萝 卜素的 生物合 成还与 抗性、 矮 化及植 
株 的分枝 特性等 有关； 而且， 它 既是植 物的初 生代谢 产物， 与光 合功能 相关， 还是 
次 生代谢 产物， 与吸引 昆虫等 附属功 能相关 [7], 其 调控机 理可能 比花氰 苷更为 
复杂。 

类胡萝 卜 素最初 在胡萝 卜 直根和 秋天的 树叶中 发现， 分别 由德国 科学家 Wack- 
enroder 和瑞典 科学家 Berzelius 于 1831 和 1837 年命名 为胡萝 卜素 （carotin, 或 
carotene) 和 叶黄素 (xanthophylls) , 其实 它们分 别是类 胡萝卜 素的两 大类型 ，前 
者如 cr 胡 萝卜素 （ crcarotene) 、 P ■胡萝 卜素和 番茄红 素等， 后者如 叶黄质 （lutein)、 
玉 米黄质 （zeaxanthin) 和 紫黄质 （violaxanthin) 等， 后者 是前者 的含氧 衍生物 。目 
前， 600 余种类 胡萝卜 素已被 人们所 鉴定， 仅在 柑橘上 就多于 100 种 （图 1)。 


A  B 

图 2 红 肉类型 胳橙与 普通果 肉脐橙 （徐 娟摄） 

A. 红 肉胳橙 （ Cifrus  si/ie/isis  Osbeck  cv.  Cara  Cara  Navel  orange) (果肉 主要呈 色色素 为番茄 
红素和  胡萝 卜 素）； B_  耐 湿胳澄 （ C.  sinensis  Osbeck  cv.  Nice  Navel  orange) 


类胡萝 卜 素经类 异戊二 烯途径 合成。 催 化植物 类胡萝 卜素 生物合 成的主 要的酶 
已很 清楚， 如八 氢番茄 红素合 成酶、 八 氢番茄 红素脱 氢酶、 类胡 萝卜素 异构酶 、番 
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茄 红素环 化酶、 p ■胡萝 卜素脱 氢酶、 辣椒红 素合成 酶等。 迄今 为止， 类胡萝 卜素生 
物合 成主链 上的大 部分基 因已在 番茄、 柑橘、 黄水仙 等植物 中克隆 出来。 仅 在柑橘 
中， 对其 结构基 因的克 隆和表 达特性 研究已 有大量 报道。 金 大米、 富 含酮式 类胡萝 

卜素 （微 生物中 的虾青 素等） 的 番茄、 胡 萝卜素 及烟草 等转基 因植物 新类型 的出现 
是人 们运用 对这些 结构基 因的认 识造福 于自身 的成功 的科学 实践。 上 述科学 实践， 
在 满足人 们基本 生活需 求的基 础上， 提高了 食物中 类胡萝 卜素的 含量， 改变 其种类 
和 组成， 可有效 减少贫 困国家 妇女和 儿童失 明或夭 折等严 重营养 不良问 题™。 

番茄是 对园艺 作物因 类胡萝 卜素 着色相 关研究 的模式 植物。 通 过其着 色突变 
体， 很 多结构 基因的 功能得 到验证 ，如 Delta 突 变体、 Beta 突 变体及 Og  (old- 
gold)  突变 体等。 对 类胡萝 卜素生 物合成 和调控 机理的 研究， 有如下 一些探 索：迄 
今仅 发现玉 米中的 : K9 及花椰 菜中的 Or 基因 可能与 类胡萝 卜 素生物 合成的 调控机 
制有关 [9]; 番 茄中的 和 LeCOPl  L/尺五 是光信 号转导 基因， 分别 正调控 
和 负调控 果实中 类胡萝 卜素的 积累。 此外， 氨基糖 (amino  sugar) 可抑 制浮萍 
( Lemna  trisulca) 中玉 米黄素 环氧酶 (zeaxanthin  epoxidase) 的 活性；  25°C 的较低 
温度较 35°C 更 能促进 藻青菌 （cyanobacterium) 中叶 黄素类 物质在 光合膜 上的积 
累； 在番 茄绿熟 期果实 外果皮 圆片培 养中， 减少蔗 糖的供 应会通 过调控 1 基因 
的表达 引起番 茄红素 和八氢 番茄红 素产量 的降低 [1°]等。 

在这 些现象 背后， 引发 人们关 注的热 点问题 在于： 是什么 因子介 导了光 照和温 
度 等环境 信号和 类胡萝 卜素产 物合成 的中间 环节？ 类胡萝 卜素 生物合 成受到 其他哪 
些调控 基因的 调控？ 类胡萝 卜素的 积累与 叶绿体 向有色 体的转 化之间 的因果 关系如 
何？ 矿质 元素的 丰缺如 何影响 到类胡 萝卜素 代谢？ 这不 仅是相 关基础 研究值 得深人 
探讨的 问题， 也 正是田 间栽培 实践所 关注的 问题。 解决 这些问 题的关 键可能 在于寻 
找到 生长周 期短、 遗 传背景 相对简 单且类 胡萝卜 色泽突 变体繁 多的研 究材料 体系。 
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果 实糖代 谢的信 号系统 

Signaling  of  Sugar  Metabolism  in  Fruits 

糖分 是果实 品质和 风味物 质的重 要组成 部分， 也是 色素、 氨 基酸、 维生 素和芳 
香物 质等营 养成分 的基础 原料。 果实 品质在 很大程 度上取 决于糖 的种类 和含量 ，而 
果实中 糖的种 类和含 量又很 大程度 上取决 于果实 中的糖 代谢， 因此果 实糖代 谢一直 
是人们 研究的 重点。 果实糖 代谢涉 及光合 产物的 运输、 卸载、 代谢、 转化和 储存。 
因此从 生理、 分子、 信 号转导 水平上 深人了 解代谢 机制， 对于调 控果实 糖代谢 、提 
高果 实品质 有重要 意义。 

近年 来人们 认识到 糖不仅 作为底 物维持 组织的 生长， 而且 也是调 控代谢 的信号 
分子。 植 物可以 通过细 胞的糖 感知系 统调节 与糖代 谢相关 酶的活 性和基 因表达 ，以 
及 糖信号 与细胞 内源激 素信号 之间的 关联。 许多 研究显 示糖信 号与外 界信号 的共同 
作用调 控了果 实的糖 积累与 运输。 目前人 们已知 的果实 中糖信 号系统 包括己 糖激酶 
信号 系统、 己 糖信号 系统、 依赖膜 的信号 系统、 特殊的 蔗糖信 号系统 等[1’21。 这些 
信 号系统 相互作 用时， 能够 调节果 实糖代 谢中相 关酶的 变化和 基因的 表达。 例如， 
己 糖激酶 作为葡 萄糖感 受器感 知细胞 间的糖 信号， 在 催化己 糖磷酸 化时产 生的信 
号， 通 过某种 传感蛋 白传至 细胞核 内目的 基因转 录起始 位点， 控制基 因转录 和酶变 
化， 从而影 响果实 糖代谢 中糖的 积累； 蔗糖 特异的 信号转 导途径 也可以 影响基 因的转 
录和 翻译， 并在糖 运输过 程中， 在靭皮 部运转 水平上 调控同 化产物 的分配 （图 1)。 

通 过研究 一些单 细胞如 酵母菌 糖信号 转导的 过程， 可知细 胞通过 膜上的 传感蛋 
白 感受外 界葡萄 糖浓度 后产生 信号， 诱导或 阻遏糖 运输蛋 白基因 转录， 相应 地调节 
糖运输 活力， 糖运输 活力决 定进人 细胞的 糖流， 随后产 生胞内 信号用 于进一 步调节 
过程， 实现对 糖运输 的调控 [3]， 这 种针对 单细胞 的调节 网络使 人们对 糖信号 调控糖 
运输的 机制有 了初步 认识。 

虽然近 年来对 单细胞 中简单 糖信号 调控机 制的研 究有了 一定的 基础， 但 植物体 
中糖调 控糖信 号转导 由于存 在源- 库相互 作用， 不同糖 信号转 导通路 之间的 交叉整 
合 复杂， 其中涉 及多种 酶和糖 传感蛋 白的参 与以及 相关基 因的表 达[4’5]。 因此 ，发 
现和鉴 定果实 中感知 糖信号 的传感 蛋白， 克 隆和鉴 定相关 基因， 深人 研究不 同类型 
糖信号 系统如 何产生 信号， 转导 信号， 感知 信号的 机制是 关键， 也是 难点。 

内源 激素、 温度、 光照、 水分和 矿质元 素都是 果实糖 代谢的 信号调 节因子 ，也 
是影响 果实品 质的关 键问题 [6]。 糖 与一些 激素， 如脱 落酸、 乙烯、 生 长素等 内源激 
素 之间存 在内在 联系。 脱 落酸可 刺激糖 的载体 活性， 促进糖 跨膜主 动吸收 进人液 
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泡， 减 少糖从 果实中 外流， 还可 以提高 质膜通 透性， 促进糖 的胞内 积累， 提 高果实 
中糖的 含量。 温 度主要 通过影 响光合 作用的 效率而 影响果 实糖的 积累， 还能 通过影 
响果 实蔗糖 代谢酶 的活性 来间接 影响果 实的糖 积累， 适宜的 温度， 昼 夜温差 均能显 
著提高 果实含 糖量。 适度 的水分 胁迫和 充足的 光照也 是提高 果实含 糖量的 重要因 
素。 当 前从生 理水平 研究这 些信号 因子对 果实糖 代谢的 影响比 较多， 但是对 于其调 
控的 分子机 理仍不 清楚。 结合分 子生物 学手段 研究这 些信号 调节因 子对果 实糖运 
输、 代 谢和积 累的调 控机制 是需要 解决的 难题。 

从 分子水 平研究 果实糖 代谢， 利用芯 片技术 和大量 数据的 共享已 成为研 究糖信 
号 与外源 信号的 调控机 制以及 各种信 号通路 之间相 互作用 机制的 关键。 植物 信号转 
导中 获得突 变体的 方法和 分子克 隆方法 在糖信 号研究 中已得 到成功 应用， 突 变体成 
为了分 析信号 感知途 径及生 理功能 的重要 工具。 各 种高效 分子克 隆技术 的应用 ，使 
与已知 糖感知 信号分 子同源 的一些 植物基 因得到 克隆和 鉴定， 并在多 种植物 中异源 
表达， 如植物 的各种 糖转运 蛋白、 蛋白 激酶等 [7’8]。 另外， 人 们也已 广泛运 用基因 
反 义表达 技术， 研 究编码 信号分 子基因 的确切 功能。 

借 助于当 代基因 组学和 遗传学 相结合 的分析 方法， 果实糖 代谢复 杂的信 号转导 
通 路以及 不同信 号之间 交联的 分子细 节最终 将得到 揭示， 这为从 内部机 理中研 究果实 
糖代 谢提供 了理论 基础， 对 于从根 本上调 控果实 品质具 有重要 的理论 和实际 意义。 


图 1 果 实细胞 中糖代 谢途径 [9] 
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果树 花牙分 化机制 


Mechanisms  Underlying  Flower  Differentiation  in  Fruit  Trees 


果树 花芽分 化是果 实产量 和品质 形成的 前提。 高等 植物的 花芽分 化分为 四个阶 
段， 即成花 诱导、 花分 生组织 确定、 花器官 原基确 定和花 器官发 育[1\ 在一 年生草 
本植 物中， 这 四个过 程一般 在一个 生长季 完成， 而在 多年生 木本果 树中， 花 芽分化 
和 发育过 程跨越 两个生 长季。 果树 的多年 生特性 使其花 芽分化 研究可 能面临 模式植 
物中 没有的 难题。 

任何高 等植物 在花芽 分化前 都需要 一段时 间的营 养生长 （童 期）， 该特 性在多 
年 生果树 中表现 得尤为 明显， 只有度 过童期 的成年 态果树 才具有 花芽分 化能力 。童 
期结 束后， 植物体 自身已 经为生 殖生长 做好了 准备， 在 有利于 花分化 的环境 信号诱 
导下， 花芽分 化相关 基因被 激活或 抑制， 植物体 的茎端 分生组 织转变 为花序 分生组 
织， 完成成 花诱导 过程。 影响花 芽分化 的环境 信号主 要包括 光周期 （日 长）、 光质 
(光 谱组 成）、 光量 （光 子通 量）、 温度、 营养和 水分的 可利用 情况等 植 物自身 
的因 素主要 包括发 育阶段 （童 期结 束）、 营养 状态和 激素水 平等， 只 有内在 因素达 
到 了生殖 生长的 要求， 植物体 才会在 环境信 号的诱 导下启 动花芽 分化。 所以， 花芽 
分化 的成花 诱导既 受内在 遗传和 生理等 方面的 影响， 也受 外界环 境信号 的调控 ，在 
花芽分 化研究 的不同 阶段， 曾 经提出 多个关 于成花 诱导的 假说或 模型， 如碳 氮比理 
论、 激 素平衡 假说、 激素信 号调节 假说、 光周 期诱导 和春化 作用等 [1]。 这些 假说或 
理论模 型分别 侧重于 不同的 内在因 素和外 在环境 因子， 对于全 面了解 成花诱 导的成 
因， 逐步阐 明花芽 分化的 机理具 有重要 意义。 

目 前人们 已经认 识到， 花芽 分化受 植物体 的自身 内因和 外在环 境信号 综合调 
控， 通 过调控 成花基 因的表 达来控 制花芽 分化。 随着分 子遗传 学和分 子生物 学理论 
和 技术的 发展， 研究人 员通过 模式植 物拟南 芥和金 鱼草的 突变体 分析， 对花 芽分化 
和 发育的 基因调 控进行 了深人 细致的 研究， 并取 得了令 人瞩目 的进展 [2]。 目 前已经 
发现， 拟南 芥成花 诱导的 基因调 控至少 有四条 途径， 即光周 期途径 (photoperiodic 
pathway)、 自 主途径 （autonomous  pathway)、 春 化途径 （vernalization  pathway) 
和赤霉 素途径 （gihherellin  pathway) (图 1)。 这些途 径涉及 的花芽 分化和 发育基 
因种类 繁多， 它们 形成一 个复杂 的调控 网络， 通 过响应 内部的 生长发 育信号 和外部 
的环境 信号， 决 定花芽 分化的 时间、 特征和 数量。 

在模式 植物中 的研究 发现， 控制花 芽分化 过程的 基因可 分为分 生组织 特性基 
因、 花器 官特性 基因、 成花时 间确定 基因以 及定域 基因。 其中， 分生 组织特 性基因 
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在 茎端分 生组织 向花序 分生组 织转变 过程中 起重要 作用， 这类基 因包括 LFY、 
API  ,  CAL、 : TFL1 和 TFL2 等, 这些 基因的 缺失或 过量表 达能显 著改变 花序或 
花分 生组织 的发育 程序。 花序或 花分生 组织形 成后， 主 要由花 器官特 性基因 来确定 
各个花 原基的 发生， 高等植 物的花 由四轮 花器官 组成， 由外及 里分别 是花萼 、花 
瓣、 雄蕊和 心皮， 如果各 轮花器 官出现 在不该 出现的 部位， 使 花的某 一器官 变成另 
一 器官， 如花瓣 变成拟 心皮， 这 种遗传 变异现 象称为 同源异 形化， 其 控制基 因称为 
同源异 形基因 （homeotic  gene)。 按功能 可把这 些同源 异形基 因分为 A  (API  , 
AP2  ),  B  (AP3  ,  PI)、 C  (AG)  3类[3] ， 四 轮花器 官原基 正是在 3 类基 因的单 
独或 共同调 控下确 定的， 该调 控方式 被称为 ABC 模型， 是 20 世纪花 分化和 发育研 
究 的重大 进展。 在 ABC 模型 的基础 上还发 展出了  ABCD 和 ABCDE 模 型等， 这些 
新模型 在克隆 鉴定新 基因的 基础上 ，对 ABC 模型 进行了 补充和 修正。 

在拟南 芥中， SUP、 LEU、 APZ  ,  等为 定域 基因， 即限定 有关基 因在特 
定的 花器官 中表达 W。 而 成花时 间确定 基因则 负责控 制成花 时间的 早晚， 拟 南芥的 
成花 时间确 定基因 主要有 CO、 f  7\  SOC1 、 EMF 和 GI 等。 其中， CO 基 因的转 
录产物 随营养 生长的 进行呈 渐进式 积累， 当达到 一定阀 值时， 通 过促进 ： Tfil 和 
LFr 基因的 表达促 进花芽 分化， 同时， CO 也可能 具有直 接促进 花分化 的作用 m。 
FT 则 是第一 个具有 “成 花素” 特性的 蛋白， 该基因 被环境 信号诱 导后在 叶中表 
达， 转录 产物从 叶片运 输到顶 端分生 组织， 从而 调控花 芽分化 [sl。 另外， G/ 基因 
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在植物 响应环 境信号 启动花 芽分化 的过程 中起重 要作用 ，而 基 因参与 植物从 
营养生 长向生 殖生长 转变过 程的调 控~ 。 

上述 发芽分 化的重 要进展 均是在 模式植 物中取 得的， 在多 种果树 上的研 究则表 
明， 绝大 多数关 于花芽 分化的 假说和 模型都 适用于 果树。 转基 因研究 表明， 将模式 
植物的 一些成 花基因 在果树 中异位 表达， 能够 明显促 进果树 的花芽 分化， 如 拟南芥 
的 LFF 和 1 基 因在枳 壳中的 异位表 达有利 于花芽 分化， 大大缩 短了童 期[8\ 
同时， 不 同果树 成花相 关基因 的克隆 和功能 鉴定也 表明， 这些 基因的 氨基酸 序列和 
生物 学功能 与模式 植物高 度相似 [9]。 这 些研究 表明， 高 等植物 花芽分 化的基 因调控 
机 理和途 径高度 保守， 在模 式植物 上的研 究成果 可以指 导果树 的相关 理论研 究和生 
产 实践。 

与模 式植物 相比， 多 年生果 树具有 特异的 生长发 育和开 花结果 习性， 果 树花芽 
分 化相关 基因在 功能上 可能与 模式植 物有所 不同。 例如， ABC 模 型中的 P/ 基因在 
苹果中 功能缺 失时， 不 仅仅造 成花器 官发育 异常， 还能 够导致 苹果单 性结实 [W)， 
表 明该基 因在获 得无籽 果实育 种中具 有潜在 的应用 价值。 另外， 葡萄 绿色革 命基因 
突变体 FMai 的研究 表明， 赤霉素 （GA) 在葡 萄花芽 分化中 的作用 与一年 生模式 
植物不 同[11]。 

总之， 多 年生果 树的花 芽分化 机理和 途径整 体上与 模式植 物高度 保守， 但也有 
特异 之处， 一般 来说， 果树 花芽从 启动分 化到分 化完成 需要近 一年的 时间， 期间的 
树体生 长发育 状况、 当年产 量和栽 培管理 措施等 都会影 响来年 花芽分 化的数 量和质 
量， 直 接影响 果实的 产量和 品质， 这些 果树特 异生长 发育、 开 花结果 习性和 栽培管 
理措 施影响 花芽分 化的分 子机理 和调控 途径， 或 者说它 们如何 调控果 树花芽 分化， 
是 果树花 芽分化 研究的 重点和 难点， 是具 有挑战 性和创 新性的 研究， 这些研 究将为 
遗传改 良和栽 培技术 创新奠 定理论 基础。 
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设施 园艺条 件下的 光效应 

Light  Effect  under  Protected  Horticulture 


设 施园艺 是指在 温室和 大棚等 保护设 施里， 利用各 种设备 控制环 境与土 壤条件 
下进行 的园艺 生产。 其实 质在于 利用现 代科技 和工程 化生产 方式， 为 园艺植 物创造 
合理 的生长 环境， 以 期获得 理想的 产量、 品质 和经济 效益。 自 20 世纪 40 年 代美国 
建成 世界上 第一个 人工气 候温室 以来， 设施 园艺在 世界各 国得到 了快速 发展， 现已 
成为 极具竞 争力的 产业， 在 设施园 艺栽培 品种、 栽培 方式、 温 室配套 控制技 术及设 
备等方 面已推 出标准 化成套 模式。 随 着能源 问题的 凸显， 设施 园艺的 发展将 以高效 
节 能型日 光温室 为主， 并 建立完 善的高 效设施 栽培管 理体系 和生产 产业化 体系。 

在设施 园艺条 件下， 温度、 湿度、 光 照和病 虫害等 多种因 子均直 接影响 作物的 
生长 发育。 尽管以 往进行 了不少 研究， 并提出 了一些 温室环 境控制 模型， 但 目前设 
施园艺 环境调 控技术 与设施 标准的 制订还 缺乏系 统的理 论基础 和精确 的量化 指标， 
其栽 培管理 仍以传 统经验 为主， 离数量 化和指 标化的 要求还 有较大 的差距 [U。 如在 
设 施园艺 植物的 栽培生 理尤其 是光生 理及光 信号调 节等方 面还缺 乏深人 研究， 也未 
将有关 理论研 究成果 应用于 具体技 术与措 施中， 导致目 前大规 模生产 存在产 量与品 
质 不高、 效益 不理想 等实际 问题。 因此， 基于设 施园艺 条件下 作物生 长机理 的作物 
生 长模型 研究是 今后一 段时间 的研究 重点。 

光是 影响作 物生长 发育的 关键环 境因子 之一， 直接参 与作物 的光合 作用， 并影 
响作 物的光 形态建 成与成 花等重 要过程 （图 1)， 最终 关系到 作物的 产量与 品质。 
因此 在设施 园艺条 件下， 园 艺作物 能否获 得良好 的光效 应对其 生活史 与经济 性状具 
有决 定性的 意义。 作 为生物 学领域 长期的 基本科 学问题 之一， 模式植 物的光 效应研 
究在光 合作用 机理、 光受体 鉴定、 植物激 素与光 信号相 互作用 等方面 取得了 很多突 
破[2_4\ 但对 于与设 施园艺 作物的 光效应 相关的 光形态 建成、 植物激 素与光 信号相 
互 作用、 光 质作用 等领域 并未开 展系统 深人的 研究， 其 难处在 于设施 园艺条 件的多 
样性以 及设施 园艺植 物与模 式植物 之间存 在一定 差异。 

设 施园艺 条件下 玻璃、 薄膜等 覆盖物 会吸收 自然光 中部分 波长的 光而改 变其光 
质与 光强， 荧 光灯、 LED 等人工 光源也 与自然 光的光 谱存在 差异， 使得植 物的光 
效应受 到明显 影响， 与 大田作 物的生 长存在 明显的 区别， 因而 有必要 深人研 究各种 
设 施园艺 作物对 光质与 光强的 需求， 以指导 开发具 有优良 光效应 的设施 条件， 最终 
达到 高产和 优质的 目的。 目前研 究人员 在弱光 的逆境 效应、 转光 膜的光 质控制 、基 
于光合 作用过 程的作 物模型 等方面 给予关 注并取 得了一 些进展 [6_81。 例如， 弱光条 


•  368  • 


园 


艺 


图 1 光控植 物发育 [5] 


件能 够影响 叶绿体 结构、 叶绿素 荧光、 光 合产物 运输和 分配、 保护酶 活性及 膜质过 
氧化 作用； 植 物激素 参与了 光信号 的转导 过程， 弱光对 植物生 长发育 的影响 很可能 
首先是 植物激 素变化 导致的 结果。 研 究弱光 下植株 体内植 物激素 的变化 情况， 可为 
利 用植物 生长调 节剂来 调控弱 光下植 物生长 发育提 供理论 依据； 开发 利用光 质调控 
薄膜， 如红 外光吸 收膜覆 盖下培 育的幼 苗株型 紧凑、 矮壮， 既 能培育 壮苗， 又利于 
节 省温室 空间， 提高生 产率； 光 质调控 薄膜还 可用于 控制生 育进程 和开花 结果时 
间， 提高侧 枝长度 （鲜 切花 栽培） 等％11' 尽管 如此， 设施园 艺条件 下的光 效应在 
相关机 理方面 的研究 仍较为 匮乏。 例如， 弱光逆 境影响 植物生 长发育 和生理 代谢过 
程的机 理及相 关的信 号传递 途径至 今还不 清楚， 且应用 化学调 控技术 来改善 植株弱 
光逆境 适应性 的研究 也相对 较少。 在今 后的研 究中， 迫 切需要 以具代 表性的 主要设 
施园艺 植物作 为研究 对象， 在 普遍采 用的主 要设施 园艺条 件下， 系 统开展 光合效 
率、 光质 作用、 光形态 建成、 植物 激素与 光信号 相互作 用和光 对产量 与品质 的影响 
等 光效应 研究， 并 建立设 施园艺 植物的 光生长 模型， 以 显著推 动设施 园艺环 境控制 
技术的 研究、 加速设 施园艺 设备的 研发和 促进设 施园艺 的科技 进步。 
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茶叶成 香机理 

Forming  Mechanism  of  Aroma  in  Tea 


从茶 树上采 摘的鲜 叶经过 不同的 加工工 艺后， 形成 绿茶、 红茶、 乌龙茶 、黄 
茶、 黑茶、 白 茶六大 茶类。 六大 茶类在 外形、 香气、 滋味和 汤色上 具有各 自的特 
色。 其香 气更是 神奇， 被誉为 “茶之 神”， 它是 由性质 不同、 含量差 异悬殊 的众多 
物质组 成的混 合物。 目 前茶叶 中发现 并鉴定 的香气 成分约 700 种， 主 要由醇 、醛、 
酮 、酸 、酯、 内酯、 酚 及其衍 生物、 杂 环类、 杂氧化 合物、 硫化 合物、 碳 氢化合 
物、 含氮 化合物 等十余 类化合 物组成 [1]。 

诱人 的茶香 一直为 人们所 关注。 人们在 实践中 已经认 识到： 同一 茶树品 种的原 
料， 加工 的茶类 不同， 其香 气类型 不同； 同 一茶树 品种， 栽培的 地理位 置不同 ，加 
工 相同的 茶类， 其 香气类 型和香 气浓淡 不同； 同 一茶树 品种， 采收 原料的 标准不 
同， 加 工同一 茶类， 其 香气类 型和香 气浓淡 不同。 不同 的茶叶 香气到 底是由 哪些物 
质并 按什么 比例组 成的？ 这个谜 至今未 能完全 解开。 

据 记载， 茶叶 香气的 研究可 追溯到 18 世 纪末， 但 由于茶 叶香气 的特点 以及受 
研究 条件的 限制， 很 长时间 内没有 取得实 质性的 进展。 直至 20 世纪 50 年代 中期， 
随着现 代分析 手段的 进步， 茶叶香 气的研 究才有 了重大 突破。 通过对 茶鲜叶 和成品 
茶 香气的 研究， 人们发 现茶叶 香气产 生主要 来自两 部分， 一部分 是茶鲜 叶本身 ，即 
源 于茶树 体内的 生物合 成物。 例如， 茶 鲜叶中 大量不 饱和脂 肪酸， 以青 叶醇、 青叶 
醛 为主， 构成了 茶鲜叶 的青草 气[2]; 鲜叶 中的苯 乙醇、 苯甲醇 等芳香 族醇及 其衍生 
物具 有极好 的花香 味™; 茶鲜叶 和成品 茶中均 含有较 高的萜 烯类化 合物， 主 要为单 
萜类 和倍半 萜类， 也是茶 叶香气 中重要 的化合 物[4]。 上 述化合 物在茶 树体内 的生物 
合 成途径 与转化 途径， 通 过研究 已获得 实证。 它 们在茶 树体内 均以糖 苷形式 存在， 
而糖 苷没有 香气， 只 有被酶 水解后 才产生 锐鼻的 芳香， 能水解 这些糖 苷的酶 主要是 
樱草糖 苷酶。 樱草糖 苷酶在 红茶和 乌龙茶 萎凋、 摇青和 发酵过 程中催 化樱草 糖苷水 
解产 生芬芳 的香气 [5's)。 同时， 研 究发现 茶鲜叶 中香气 成分的 组成及 含量受 品种、 
环境 条件、 栽 培技术 和采摘 标准等 因素的 影响。 不同品 种的鲜 叶原料 采用相 同的加 
工 方法， 所 制茶的 香气不 一样； 生 长环境 不同， 茶叶香 气差异 明显， 人们常 说高山 
云雾出 好茶， 是由于 在高山 云雾条 件下， 茶树 氮代谢 旺盛， 碳代 谢相对 较弱， 因而 
形成 的氨基 酸和香 气物质 较多， 糖类 和多酚 类的含 量相对 较低， 且叶质 柔软， 持嫩 
性好， 制绿 茶香高 味醇， 但制 红茶香 气不如 绿茶； 季节 更替茶 叶香气 也明显 不同， 
以绿茶 为例， 春茶 香高， 秋茶 次之， 夏茶 香低； 在 栽培技 术上， 增施 氮肥和 进行茶 
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园遮 阴有利 于提高 绿茶的 香气； 一般 而言， 嫩度好 的鲜叶 内含芳 香物质 较多， 因而 
高级 绿茶嫩 香高长 [7’8] 。 

茶 叶香气 另一部 分来自 加工， 由于加 工工艺 不同， 物理条 件发生 改变， 茶叶内 
的化 合物受 热物理 化学、 生物 化学、 微生物 等作用 不同， 因而 形成不 同的茶 叶香气 
和风味 W。 例如， 绿茶加 工首先 经高温 杀青， 抑制 了酶的 活性， 茶叶 内的化 学成分 
主 要在热 的作用 下发生 变化， 以及 干燥过 程中的 美拉德 反应， 形成了 绿茶的 “高火 
香”或 “板 栗香” 等以 吡嗪、 吡喃 及吡咯 类具有 烘炒香 成分为 主的化 合物。 红茶则 
以萎凋 和发酵 工艺为 主体， 通过促 进茶叶 内以多 酚类化 合物为 中心的 一系列 酶促氧 
化 反应， 其 香气成 分的形 成和转 化较其 他茶类 充分， 并在 干燥过 程中得 到发展 ，形 
成 了以醛 、酮、 酸等 化合物 为主， 包 括酯、 吡嗪、 吡啶 类化合 物参与 的红茶 特有的 
“甜 香”或 “花 香”。 乌龙茶 为半发 酵茶， 其 工艺综 合了绿 茶和红 茶的制 法特点 ，即 
有多酚 类有限 的酶促 氧化， 又有 抑制酶 促氧化 的杀青 工艺， 其特 有的做 青工艺 ，形 
成了 乌龙茶 特殊的 天然花 果香和 独特的 韵味。 而 黑茶香 气的形 成主要 受渥堆 工艺的 
影响， 在 渥堆过 程中有 霉菌、 酵母 菌和细 菌等微 生物的 参与， 微生物 以茶叶 内化合 
物为 基质进 行繁育 代谢， 消 耗和转 化其化 合物， 同 时分泌 其代谢 产物， 使其 香气具 
有独特 的黑茶 风味， 而干燥 中传统 黑茶采 用松柴 明火， 又使一 些黑茶 产品具 有特殊 
的松 烟香。 此外， 茶鲜叶 中的氨 基酸、 蛋 白质、 多 酚类、 类胡 萝卜素 等非香 气化合 
物， 在加 工过程 中也参 与茶叶 香气的 组成。 

从 上可以 看出， 茶 叶香气 的形成 是一个 复杂的 过程， 茶叶 香气的 类型和 高低受 
诸多 因素的 影响， 不同 茶类、 不同 的茶树 品种、 不同产 地的茶 叶均有 各自独 特的香 
气， 即使香 气成分 的组成 相同， 但比例 不同， 也表 现出完 全不同 的茶叶 香型。 一种 
独特 香味的 茶叶， 是该茶 叶所含 芳香物 的综合 体现， 是 品种、 环境、 栽培、 采摘、 
工 艺等综 合因素 影响的 结果。 

尽 管目前 在茶叶 香气上 进行了 大量的 基础性 研究， 发现并 鉴定了  700 种 香气成 
分， 但总体 上说仍 然处在 较为独 立和单 一的层 面上， 所 得出的 结果往 往只能 反映某 
一茶样 所具有 的香气 特征， 不 能确定 香型和 香气高 低的物 质构成 比例， 更不 能解释 
产生 这种特 征香气 物质的 原因和 机理。 这主 要是因 为茶叶 香气具 有两个 特点： ①含 
量低， 作 用大。 茶 叶香气 成分在 茶叶中 的含量 很少， 一般只 占其干 物量的 0.02%， 
但却是 衡量茶 叶品质 的重要 因子。 ②种 类多， 组成 复杂。 只有 对茶树 体内香 气物质 
生物 合成与 转化的 调控、 各 种加工 工艺条 件下茶 叶香气 物质的 转化与 调控、 影响各 
种茶叶 香气类 型与浓 度的茶 叶香气 组分以 及各组 分含量 的各种 因子有 一个综 合性研 
究， 方能 揭示茶 叶香气 的奥秘 所在。 
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Interaction  between  Scions  and  Rootstocks  for  Horticultural  Crops 


砧穗互 作对园 艺作物 的生长 发育、 产量、 品质、 寿命、 抗 逆性等 有重要 影响。 
利用砧 木培育 矮化、 抗逆 性强、 生长 势旺、 结果 早的园 艺作物 的方法 早已被 人们所 
利用， 虽 然这方 面研究 的成果 较多， 但砧木 和接穗 之间的 相互作 用非常 复杂， 尤其 
是 新植株 的生长 发育、 适 应逆境 的生理 机制等 方面的 研究尚 为科学 难题。 

砧穗互 作机理 研究， 具体 内容包 括砧木 资源的 生理生 化特性 差异、 不同 砧木对 
接穗及 不同接 穗对砧 木生理 生化的 影响。 国内外 对园艺 作物砧 穗互作 生理机 制的研 
究主 要涉及 两个或 多个遗 传体系 在激素 代谢和 营养代 谢上的 互作， 包 括砧穗 嫁接亲 
和性、 矮化或 乔化、 砧穗相 互影响 及抗逆 性生理 机制等 方面。 

对园 艺作物 不同的 种类品 种选择 合适的 砧木， 选择 的砧木 必须具 有良好 的嫁接 
亲 和性。 其研 究的重 点在于 亲和性 的早期 鉴定及 其亲和 机制。 砧 穗组合 问题， 近年 
来颇受 人们的 关注。 官春云 等^ 将甘蓝 型油菜 (Brassicanapus) 嫁 接在芥 菜型油 
菜 (Brassicajuncea) 上， 形成 嫁接嵌 合体， 除叶 片出现 紫色性 状外， 其他 性状与 
甘 蓝型油 菜没有 差异， 但 其农艺 性状明 显优于 甘蓝型 油菜和 芥菜型 油菜， 对于性 
状变 异的分 子机理 还有待 进一步 研究。 在葡 萄上， Savic 等把 雷司令 嫁接在 114 
姑 木上， 葡 萄产量 提高， 酒质 也得到 改善。 Clingeleffer 和 Emmanueli 把葡萄 Sun- 
muscat  品种 嫁接在  7  个站 木上，  均比不 嫁接的 自根植 株高， 以 1103 Paulsen 为最 
高。 但 体细胞 杂种能 否用作 砧木、 亲和 性的早 期鉴定 及其亲 和机制 仍有待 进一步 
研究。 

与大 田作物 相比， 果树有 其自身 的遗传 变异特 点[:]。 以往 在分析 果树形 成这些 
遗传特 点的原 因时， 许多学 者忽略 了果树 主要靠 嫁接繁 殖这一 事实， 对嫁接 杂交的 
作用常 常是视 而不见 或避而 不谈。 Ohta[3] 在多年 从事辣 椒嫁接 杂交研 究的基 础上， 
不仅 获得了 许多嫁 接杂种 植株， 而且还 总结出 了嫁接 杂交的 一些遗 传变异 特点： 
①变异 发生在 基因水 平上； ② 变异通 常是由 纯合到 杂合； ③ 不仅有 一个基 因的变 
异， 而且 有不同 染色体 上几个 基因的 变异； ④各 个变异 体改变 了的性 状一般 都是稳 
定的； ⑤各 试验之 间变异 的频率 有很大 差异。 Hirata 等 在辣椒 上的试 验表明 ，嫁 
接诱导 的果形 、辣 椒素含 量以及 株型等 性状变 异已经 通过种 子繁殖 稳定地 遗传了 
27 代。 孟昭 璜等成 功地将 绿豆嫁 接在甘 薯上， 并由 此培育 出了薯 绿豆新 品种。 
Taller 等 在嫁接 诱导的 辣椒变 异体中 检测到 了砧木 DNA, 据 此认为 DNA 直 接从砧 
木转移 到接穗 的配子 中是嫁 接诱发 变异的 原因。 然而， 近年 来越来 越多的 研究表 
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明， 内源 mRNA 能在靭 皮 部长距 离运输 系统中 移动。 例如， Gazyes 等将黄 瓜嫁接 
到 南瓜砧 木上， 在 黄瓜接 穗的靭 皮部汁 液中， 发现了 南瓜的 mRNA;  Kim 等在番 
茄 嫁接中 也发现 mRNA 能从 砧木转 移到接 穗中， 并引 起相应 的形态 变异。 据此， 
刘 用生等 M 认为， 砧 木中的 nlRNA 转移 到接 穗中， 并被逆 转录转 座子逆 转录成 
cDNA, 然 后整合 到接穗 细胞的 染色体 组中， 可 能是嫁 接杂交 机理的 关键。 所以， 
嫁 接杂交 对果树 有性杂 交育种 中亲本 选择具 有指导 作用， 对杂 种实生 苗提早 结果具 
有指导 作用， 是一种 简单实 用的果 树育种 方法。 我国已 故遗传 学家方 宗熙教 授曾指 
出： “嫁接 杂交可 以丰富 遗传学 内容， 在 实践上 和理论 上开辟 了新的 途径， 值得进 
一 步深人 研究” W 。 我国著 名科学 家钱学 森院士 曾倡议 开设一 门技术 性科学 一 植 
物 嫁接改 造学， 并指出 其作用 绝不亚 于基因 工程学 [61。 嫁接杂 交不仅 是一种 简单实 
用 的育种 方法， 而且 对于揭 示果树 遗传规 律和指 导果树 有性杂 交育种 也具有 重要的 
意义， 值得 进一步 研究。 

通 过在砧 木和嫁 接口处 取样， 找出了 许多与 矮化相 关的形 态特征 和生理 指标可 
作为早 期鉴定 依据， 在一定 程度上 揭示了 园艺作 物矮化 的生理 机制。 利用中 间砧苹 
果、 梨 和芒果 等果树 使树体 矮化， 其 机理研 究集中 于叶片 POD 活性与 矮化的 关系、 
激素代 谢与矮 化的关 系和病 毒致矮 3 个 方面， 但 矮化砧 木达到 矮化效 果的生 理机制 
尚未探 析明确 [7]。 

砧木通 过影响 叶片中 SOD、 POD 和 CAT 等关键 酶而影 响树体 生长。 陈杰忠 
等 [s] 利用 幼苗研 究不同 站木对 接穗的 影响， 不同 站木上 的锦橙 (Citrus  sinensis  Os- 
beck  cv.  Jincheng)^  新会澄 ( C.  sinensis  Osbeck  cv.  Xinhui) 生长量 和叶片 矿质营 
养含 量差异 明显， 叶片含 氮量和 树体生 长量呈 显著正 相关。 有 关砧木 对接穗 光合作 
用生理 过程、 休 眠期树 体生理 变化、 有机 物分配 调节和 逆境伤 害等影 响机理 尚待进 
一 ■步 研究。 

激 素在植 物生长 发育中 起着重 要的调 控作用 。如 ABA 含 量可直 接反映 树体生 
长势， YABAV 和 TUBBS 研究结 果都表 明苹果 矮化砧 嫁接树 ABA 含量比 乔砧树 
含 量高。 IAA 活性 越高， 树 体越具 有矮化 作用， IAA 活性的 高低与 砧木树 种的矮 
化性呈 显著负 相关。 在苹 果的元 帅短枝 型品种 选育中 证明， ABA 可 准确预 选短枝 
型 品种， 但砧穗 互作对 激素的 影响机 制尚待 进一步 研究。 

砧木应 用的目 的之一 就是利 用砧木 对环境 因素胁 迫的抗 性和适 应性， 这 可以限 
制或 扩大园 艺作物 的栽培 范围。 如以色 列筛选 抗盐碱 砧木、 美 国佛罗 里达州 选择多 
种抗性 砧木、 法国 选择葡 萄抗根 瘤蚜的 砧木、 我国 选择柑 橘抗寒 砧木等 [9]。 环境因 
素 的胁迫 包括不 同土壤 条件、 虫害、 病害、 气候灾 害等。 王 淑杰等 认为， 嫁 接后接 
穗 使砧木 根系抗 氧化酶 系活性 下降， 抗逆 性比未 嫁接植 株有所 下降， 强调对 嫁接植 
株应进 行越冬 保护， 通过 制定合 理的栽 培管理 和调节 措施， 使 根系生 理代谢 与接穗 
品种 代谢相 协调， 但其 协调机 制有待 进一步 研究。 
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在 我国， 目 前自动 嫁接机 等相关 设备尚 未批量 面世； 大 规模、 高 质量的 育苗中 
心 极少， 主要 应用在 西瓜等 园艺作 物上， 且 采用的 自动嫁 接机主 要从日 本进口 ，所 
以 迫切需 要研制 适合我 国国情 的机械 化嫁接 和育苗 机具。 


图 1 柑 橘嫁接 植株大 脚现象 
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园 艺作物 种子萌 发障碍 


Seed  Germination  Difficults  in  Horticultural  Crops 


大 多数园 艺植物 种子萌 发都很 容易， 只 要种子 成熟， 在适 当的温 度和水 分条件 
下 都容易 萌发。 但有少 数种子 萌发很 困难， 存 在萌发 障碍， 即 种子不 能顺利 萌发， 
或 者需要 特殊处 理才能 萌发， 如 棕搁科 植物、 银杏、 商陆、 兰 花等植 物的种 子萌发 
很 困难， 如果不 采取很 复杂的 措施， 萌发率 很低， 甚至 根本不 萌发。 种子不 能顺利 
萌发， 既有它 有利的 一面， 也有它 不利的 一面。 有利的 一面在 于它能 够躲过 不良环 
境 条件， 有利 于在正 常条件 下萌发 生长， 同 时还可 以减少 损失， 例如， 以种 子为产 
品 器官的 园艺作 物有可 能在没 有采收 前就会 萌发， 造 成经济 产量的 损失。 但 在园艺 
作 物中， 萌发障 碍造成 的影响 大多数 都是负 面的。 生产 上往往 需要种 子发芽 迅速、 
整齐、 成 苗快， 以 获得高 的经济 产量。 存在 萌发障 碍时， 不 能得到 幼苗， 无 法进行 
正常的 栽培， 尤 其是无 法用无 性繁殖 代替种 子繁殖 的园艺 作物根 本无法 栽培。 

萌 发障碍 的原因 主要有 两类， 一 是休眠 所致， 二是 由非休 眠造成 [1]。 

一、 休眠 造成的 种子萌 发障碍 

种子休 眠尤其 是深休 眠造成 的萌发 障碍， 使其很 难在短 时间内 萌发， 这 种萌发 
障碍 的机制 至今没 有探索 清楚。 近 年来， 种 子休眠 的研究 已取得 了一定 的进展 ，但 
仍被 认为是 种子生 物学领 域中了 解最少 的现象 之一， 同时还 存在一 些混乱 [2_4] ，其 
主要 原因是 对休眠 类型缺 乏明确 的描述 或定义 [3’5]。 目前， 要 对种子 休眠进 行准确 
的描 述或定 义比较 困难， 因为 缺乏衡 量休眠 结束的 标记， 通常用 萌发率 来表示 。对 
于每 粒种子 而言， 萌发是 一种有 或无的 事件； 而 种子批 则表现 出不同 的休眠 程度， 
即在 特定的 条件下 种子批 的萌发 率和萌 发速率 不同。 Fenner 和 ThompSOnW 认为不 
应 该将休 眠与不 萌发相 联系， 休眠 是种子 决定萌 发所需 要的条 件的一 种特征 。因 
此， 任何与 萌发有 关的环 境因子 的改变 都影响 休眠。 当 种子萌 发不再 需要专 一的环 
境因 子时， 种子变 为非休 眠状态 [$]。 

在 Nikolaeva[7] 的基 础上， Baskind 等 [5'8] 将 种子休 眠分为 S. 种 类型， 包 括生理 
休眠、 形态 休眠、 形 态生理 休眠、 物 理休眠 和复合 休眠， 其中 各种休 眠类型 还可细 
分为 不同的 亚类和 水平。 

生理 休眠是 最普遍 的休眠 类型。 许多 园艺作 物都存 在生理 休眠。 我们在 野生茄 
子的 种子休 眠特性 研究中 发现， 用新 鲜种子 无论在 什么样 的条件 下都不 能萌发 
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(表 1)。 生理休 眠分为 深度、 中度和 浅度生 理休眠 〜。 

浅生 理休眠 种子的 离体胚 能产生 正常的 幼苗； 赤霉素 （GA) 处理 能解除 休眠; 
休 眠能被 冷层积 （0 〜 10°C) 或者 暖层积 （>15°C) 以及后 熟作用 解除， 种 皮损伤 
促进 萌发， 大多数 园艺作 物种子 都具有 浅生理 休眠。 


表 1 常 温条件 下贮存 不同时 间野生 茄子种 子发芽 率比较 （％) 


材料 

2 个月 

4 个月 

6 

个月 

8 

个月 

发芽势 

发芽率 

发芽势  发芽率 

发芽势 

发芽率 

发芽势 

发芽率 

水茄 

0 

0 

6.  4  7.  3 

35.  7 

40.  3 

87.  6 

93.  4 

红茄 

0 

0 

19.  5  20.  8 

59.  5 

62.  3 

90.  6 

95.  5 

刚果茄 

0 

0 

11.4  13.  5 

50.  4 

53.  7 

92.  3 

94.  7 

中度生 理休眠 种子的 离体胚 能产生 正常的 幼苗； GA 处理 能促进 部分种 类的种 
子 萌发； 冷层积 2 〜 3 个月能 够释放 休眠； 干 藏能够 缩短冷 层积的 时间。 

深 度生理 休眠种 子的离 体胚不 能正常 生长或 产生畸 形苗； GA 处 理不能 促进种 
子 萌发； 种 子需要 冷层积 3 〜 4 个 月才能 萌发， 如 蔷薇科 果树。 

形态 休眠是 指胚小 （未 发育完 全）、 但已 分化， 即 能区分 子叶、 胚轴和 胚根。 
形 态休眠 种子的 胚属于 非生理 休眠， 其萌发 不需要 释放休 眠的预 处理， 但需 要较长 
的时 间让胚 生长至 足够的 体积， 然 后萌发 （胚根 突破种 皮）。 例如， 旱芹 (Apium 
graveolens) 和兰花 种子。 

形 态生理 休眠是 指种子 具有未 发育完 全和生 理休眠 的胚， 其种子 萌发需 要解除 
休 眠的预 处理。 其胚 的生长 / 胚根 突破 种皮需 要的时 间比形 态休眠 种子长 得多。 

物理 休眠是 由种皮 或者果 皮中一 层或者 多层不 透水的 栅栏细 胞所引 起的。 机械 
或 者化学 损伤可 以促进 萌发。 

复合 休眠是 指种皮 （或者 果皮） 是不透 水的， 而 且胚具 有生理 休眠。 胚 的生理 
休眠通 常为浅 休眠。 

种子 萌发障 碍是一 种非常 复杂的 现象， 除了 受遗传 因素控 制外， 还受植 物激素 
和环 境因子 的影响 [='4'9]。 在 分子水 平上， 近年 来对于 浅生理 休眠种 子的生 理学和 
分子 生物学 研究进 展较快 [1'3]。 但 对形态 休眠、 形 态生理 休眠、 物理 休眠、 复合休 
眠 和深度 生理休 眠知之 甚少。 

目前 对浅生 理休眠 的研究 有一些 进展， 尤其 是以拟 南芥为 材料研 究的结 果比较 
多， 但深 休眠的 机理研 究难度 太大， 浅 休眠的 结果对 深休眠 的没有 太大的 参考价 
值， 用 于打破 浅休眠 的方法 对深休 眠种子 都没有 效果， 所以， 至今在 研究深 休眠的 
机理 上没有 突破， 尚 未找到 像浅休 眠那样 的突变 体用于 研究深 休眠的 机理。 

种子 的休眠 与萌发 是两个 不同的 事件， 但 又相互 联系， 具 有休眠 的种子 只有休 
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眠 被解除 后才能 萌发。 目前， 判断种 子休眠 解除的 标准还 是用萌 发率来 表示， 这是 
不确 切的。 

种 子休眠 是由多 基因控 制的， 尽 管已知 一些基 因家族 与种子 的休眠 有关， 但至 
今仍不 清楚种 子休眠 解除的 标记或 者关键 事件是 什么。 在 浅生理 休眠研 究中， 
ABA 诱导 休眠， GA 和 乙烯解 除休眠 并拮抗 ABA 的 作用。 但 这些激 素信号 的受体 
是 什么； 在 休眠的 诱导和 解除过 程中， 这些 信号又 是怎样 相互作 用的， 至 今尚不 
清楚。 


非 休眠造 成的种 子萌发 障碍在 园艺植 物中很 突出， 其产生 的影响 甚至比 休眠造 
成的 种子萌 发障碍 更大。 例如， 无籽 西瓜种 子萌发 障碍就 是由非 休眠造 成的。 一般 
认 为是胚 胎发育 不良、 种腔 太大、 种皮 太厚， 根 据这些 障碍， 采取破 壳方法 对大部 
分品种 有效， 然而对 另外一 些三倍 体品种 来讲， 破壳后 发芽率 没有改 变或增 加不显 
著。 例如， Grange[1〜 报道 Trix313、 Trix  Sunrise 的种 子破壳 后发芽 率没有 改变， 
ASM0121 等 3 个 品种发 芽率仅 增加了  5%~15%； 破 壳对自 身芽率 较高的 品种作 
用 较小， 但 为什么 对低发 芽率的 Trix  Sunrise、 Trix  313 种子作 用也很 小呢？ 它们 
也同样 存在种 皮厚， 空 腔大的 问题。 

促使无 籽西瓜 种子萌 发的第 二个措 施是用 化学药 剂浸种 处理， Duval 等[11]用 
1% 〜 8% 的 H202 溶液 （5mL/10 粒） 对三倍 体西瓜 Genesis 浸种， 发 芽率从 
23.  7% 提高到 81.  3% 〜 98%， 超过 了破壳 处理的 发芽率 89.  8% ; 然而 同样的 方法， 
Trix  Sunrise  种子经  1  %  H2  02 处 理后， 发芽率 降低了  70%  ,  Trix  Sunrise、 T rix313 
的种子 发芽率 无明显 变化。 

改 善无籽 西瓜种 子萌发 的第三 个措施 是水引 发促萌 技术， 即种子 进行有 控制的 
吸水 -脱水 处理。 种 子吸水 后在内 部引发 的一系 列生理 生化反 应使种 子进行 自我修 
复和 改善， 从 而提高 种子的 发芽速 度及整 齐度、 在 逆境下 的发芽 能力、 库 藏性能 
等 [12]。 这种 方法可 以促使 a 倍体 西瓜种 胚进一 步发育 完善， 从而提 高发芽 能力。 
无 籽西瓜 金王子 1 号 及广西 5 号种 子经水 引发处 理后， 广西 5 号的发 芽率从 63% 
提高到 80%， 而发芽 率较高 （88%) 的 金王子 1 号却没 有明显 改变^。 

种子 萌发障 碍还有 很多谜 团需要 我们去 探索， 正因为 如此， 至今 尚未找 到很好 
的方法 能够打 破任何 园艺作 物的任 何形式 的休眠 使之能 够按照 生产上 的需要 促使它 
萌发。 
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植物 的无融 合生殖 

Apomixis  in  Plants 


大多 数高等 植物进 行有性 生殖， 通 过雌雄 配子体 形成和 识别、 配 子融合 和胚发 
育等 过程， 最终发 育成合 子胚， 利用 有性种 子繁殖 后代。 与有性 生殖植 物不同 ，少 
数 植物在 进化过 程中形 成了一 种特殊 的生殖 类型， 它们 绕过有 性生殖 的减数 分裂和 
双受精 过程， 直接 由大孢 子母细 胞或珠 心体细 胞发育 成胚， 进 而形成 无性种 子来繁 
殖 后代， 该过 程被称 为无融 合生殖 （apomixis)。 无融合 生殖现 象首次 报道于 1841 
年， 目前 已经在 40 多 个科的 400 多个种 中发现 无融合 生殖现 象[1’2] 。 无融合 生殖的 
发育 过程可 以分解 成三个 组分， 即无融 合非减 数分裂 （apomeiosis)、 单 性生殖 
(parthenogenesis) 和假受 精诱导 或自发 的胚乳 形成。 根据未 减数雌 配子体 的起源 
位置， 配子体 无融合 生殖分 为无孢 子无融 合生殖 (apospory) 和二倍 体孢子 无融合 
生殖 （diplospory) 两类 （图 1)， 二倍体 孢子无 融合生 殖的胚 囊是大 孢子母 细胞减 
数分裂 受阻后 形成， 未减 数胚囊 （与 有性胚 囊位置 相同） 通 过单性 生殖产 生无性 
胚， 蔷薇 科植物 的无融 合生殖 属于该 类型； 无孢 子无融 合生殖 是由珠 心组织 的体细 
胞直 接发育 成胚囊 （多与 有性胚 囊位置 不同） 后， 未减 数胚囊 经单性 生殖产 生无性 
胚， 芸香科 柑橘属 一些植 物的无 融合生 殖属于 该类型 [:U 。 


二倍 体孢子 
无融 合生殖 


无孢子 
无融 合生殖 


图 1 无 融合生 殖分类 [3] 


无融合 生殖和 有性生 殖不是 相互排 斥的， 大 部分无 融合生 殖植物 仍保持 有程度 
不 同的有 性生殖 能力， 是兼性 无融合 生殖， 如 蔷薇科 植物。 有 观点认 为无孢 子生殖 
是 有性生 殖发育 异常的 结果， 证据 是有性 生殖植 物也会 发生一 些无融 合生殖 特性， 
如 减数卵 细胞的 单性结 实等。 而兼性 无融合 生殖植 物后代 的遗传 分析则 表明， 无融 
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合生殖 和有性 生殖是 存在交 叉的。 无融合 生殖和 有性生 殖之间 的关联 性也可 以从一 
些突 变体和 基因表 达结果 中得到 证明， 多数 无融合 生殖相 关基因 （如 FIS 类、 
rolB、 BBM、 SERK1 、 DYAD.  MS/1 等） 不仅通 过调控 胚乳、 胚 和减数 分裂等 
影响 无融合 生殖， 同时也 可协调 有性生 殖的胚 和胚乳 发育。 

尽管 植物的 无融合 生殖能 力受环 境条件 影响， 但普 遍认为 无融合 生殖受 遗传调 
控， 无融 合生殖 的形成 机制是 生殖生 物学研 究的重 要科学 问题。 与有 性生殖 相比， 
无融合 生殖的 遗传规 律以及 细胞和 分子机 理更加 复杂， 现 有研究 发现， 不同 类型的 
无融合 生殖具 有不同 的遗传 和发育 特性， 在 一些无 孢子生 殖的无 融合植 物中， 不减 
数 胚囊发 生和单 性结实 是共分 离的， 表明 无融合 生殖能 力是受 单基因 位点或 不可交 
换的紧 密连锁 基因控 制的； 而在一 些二倍 体孢子 生殖植 物中， 无融合 生殖的 三个组 
成 特性是 单独分 离的， 即这 些植物 中至少 有三个 基因位 点控制 无融合 生殖， 再考虑 
到 每个特 性的复 杂性， 可能涉 及多个 基因， 如 在草地 早熟禾 （ Poet  中， 

有 5 个 重要基 因控制 无融合 种子的 形成， 即 无孢子 生殖启 动基因 Ait  (apospory  ini¬ 
tiator)^  无抱子 生殖抑 制基因 Apv  ( apospory  preventer)、 大 抱子发 育基因 Mdv 
(megaspore  development) 、 单性 生殖启 动基因  Pit  (parthenogenesis  initiator) 和 
单性 生殖抑 制基因 Ppv  (parthenogenesis  preventer), 所以这 些植物 的无融 合生殖 
是多 基因控 制的数 量性状 [4]。 同时， 无融合 生殖植 物中很 多是多 倍体， 且表 观遗传 
对维持 无融合 生殖能 力具有 重要作 用_ 。 这些发 现使我 们对无 融合生 殖的认 识逐渐 
增加， 但也 表明了 无融合 生殖遗 传和发 育的复 杂性， 目 前人们 对无融 合生殖 机制的 
研 究进展 缓慢。 

植物通 过无融 合生殖 过程产 生无性 种子， 实生后 代的遗 传背景 与母本 完全一 
致， 性 状不发 生遗传 分离， 因此， 应 用无融 合生殖 特性加 快杂种 优势的 固定， 一直 
是作物 育种的 重要目 标™。 目前， 无融合 生殖在 育种和 繁育中 的应用 研究仍 处于探 
索 阶段， 尽 管多年 来育种 人员一 直试图 将无融 合生殖 特性引 人大田 作物， 但 由于水 
稻、 小麦、 玉米 等重要 禾本科 作物中 缺乏无 融合生 殖遗传 资源， 同时， 多种 遗传障 
碍 （遗传 隔离和 分离、 倍性 和表观 遗传障 碍等） 也使通 过杂交 育种途 径向栽 培品种 
中转 移无融 合生殖 能力很 难实现 [4’^, 目前， 研究人 员已经 从拟南 芥等模 式植物 
中克 隆和鉴 定了多 个控制 胚乳自 发发育 (F/S1 、 F/S2 和 等) [3]、 无 融合非 
减 数分裂 等) w 和单 性生殖 （MS/1 等) [8] 的基 因， 并且通 过对相 
关基 因的遗 传操作 实现了 部分无 融合生 殖能力 [9’1#3 ， 是 无融合 生殖分 子机理 和应用 
研究 的重大 进展， 但距离 人为地 利用基 因工程 技术创 制无融 合生殖 作物还 有很大 
距离。 

另外， 很多园 艺植物 在遗传 上高度 杂合， 只能采 用无性 繁殖， 如 果将无 融合性 
引人这 些园艺 植物， 可以降 低繁育 成本； 因此， 无融合 生殖在 园艺植 物的繁 育等方 
面具有 十分广 阔的应 用前景 总之， 鉴于无 融合生 殖在作 物杂交 育种和 园艺植 
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物 苗木繁 育方面 的应用 前景， 人们 多年来 一直试 图利用 无融合 生殖简 化和缩 短育种 
程序， 降 低育种 成本。 研究的 难点主 要集中 在以下 几点， 一是 阐明植 物无融 合生殖 
特 性的遗 传规律 和发育 机理， 二是环 境因素 （温 度等） 影响 植物无 融合生 殖的机 
理， f 總是植 物无融 合生殖 与多倍 性关联 的遗传 基础， 四 是表观 遗传在 植物无 融合生 
殖中的 作用。 另外， 通 过有性 杂交和 生物技 术有机 结合， 在不 同作物 中引人 无融合 
生殖 特性， 创 制高无 融合生 殖率的 杂交新 品种， 也面 临着诸 多技术 难题。 
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木本植 物外植 体幼态 化培养 

Juvenile  State  of  the  Tissue  Culture  for 
Explant  from  Woody  Plants 


随着植 物组织 培养研 究工作 的不断 深人， 木 本植物 组织培 养技术 不仅促 进了果 
树和观 赏树木 的脱毒 及组织 培养快 速繁殖 的迅速 发展， 而 且在维 持生态 平衡、 改造 
沙荒 土壤以 及都市 和居民 区的绿 化等方 面均起 着重要 作用。 目 前世界 上已有 多种木 
本 植物离 体培养 后得到 了完整 植株， 有不少 试管苗 已应用 于生产 实践， 但大 多木本 
植物特 别是一 些珍稀 植物、 植物良 种通常 自然的 繁育周 期长， 而且自 然生长 的植株 
繁育 率低， 因此， 在 一定程 度上限 制了更 多优良 品种的 选育和 利用。 通过组 织培养 
方法， 不仅 可以极 大地增 加繁殖 系数， 缩短 木本植 物生长 周期， 而且 可以保 持优良 
品种 的特性 和培育 优质新 苗木， 因此 越来越 受到科 学家的 重视。 但由 于木本 植物外 
植体大 多为成 熟态或 年老的 木质化 材料， 难以进 行组织 培养， 而 木本植 物幼态 （非 
木 质化） 组 织则比 年老的 木质化 的组织 培养效 果好， 但外植 体来源 有限， 因此 ，对 
木本植 物外植 体进行 幼态化 培养以 提高木 本植物 不定芽 诱导的 频率是 当前木 本植物 
组织培 养具有 挑战性 的课题 之一。 

成熟 态材料 木本植 物组织 培养遇 到了技 术上的 困难， 这是 由木本 植物自 身生理 
状态的 特点决 定的。 由于成 熟态相 对于幼 态外植 体木质 化程度 增加， 营养吸 收和再 
生 能力就 更差， 同时， 木质部 分化过 程中伴 随着程 序性细 胞死亡 [1'21， 因此， 木本 
植物比 草本植 物难以 培养， 木本植 物中木 质素参 人细胞 的比例 及绝对 量是决 定木本 
植物 细胞和 组织培 养能否 “ 返幼” 的关键 问题。 另外， 成熟态 相对于 幼态外 植体容 
易 褐化， 其 原因是 完整的 植物细 胞中， 酚类 化合物 和多酚 氧化酶 是分开 存在的 ，切 
割 外植体 后酚类 化合物 和多酚 氧化酶 流出， 酚类 化合物 被多酚 氧化酶 氧化成 褐色的 
醌类化 合物， 导致一 系列的 脱水、 聚合 反应， 最 后形成 黑褐色 物质， 从而 引发褐 
变， 切面 迅速变 成棕褐 色或暗 褐色， 褐 色物逐 渐扩散 到培养 基中， 抑 制其他 酶的活 
性， 毒 害整个 外植体 组织， 外植体 随之进 一步变 褐而最 终死亡 褐 化可以 影响外 
植体 的脱分 化和再 分化， 甚至 决定某 些植物 组织培 养能否 成功， 其能 否得到 有效的 
控 制是植 物组织 培养能 否成功 的关键 所在。 

成熟态 相对于 幼态外 植体内 源激素 发生了 变化， 植 物再生 植株及 其正常 发育的 
过程， 最 终是外 植体内 部和器 官形成 部位激 素平衡 或相互 调节的 结果， 也就 是说外 
源激 素是通 过调节 内源激 素的平 衡而起 作用的 M。 在 离体条 件下， 细 胞开始 时往往 
缺乏 合成生 长素和 细胞分 裂素的 能力， 因 此需要 在培养 基中添 加不同 种类或 不同质 
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量浓 度的外 源激素 以实现 胚胎的 诱导。 成熟态 和幼态 外植体 中内源 激素的 含量不 
同， 幼 态外植 体更易 于受到 外源激 素的诱 导而发 生细胞 分化。 但目前 大多木 本植物 
激素 调控机 理研究 不足， 缺乏理 论上的 总结， 是木本 植物组 织培养 的一个 瓶颈。 
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柑橘 黄龙病 

Citrus  Huanglongbing 


柑橘 黄龙病 （citrus  huanglongbing,  HLB) 是柑橘 生产上 的毁灭 性病害 ，最 
早在 我国广 东省潮 汕地区 发现， 迄 今已有 100 多年 的历史 [1]。 该病 害具有 暴发性 
强、 发展 迅猛、 危 害大等 特点， 被列 为我国 对内对 外的重 点检疫 病害。 在 20 世纪 
80 年代 以前， 该 病害在 我国只 分布于 广东、 广西、 福建、 台 湾四省 （自 治区） 。随 
着柑 橘生产 的不断 扩大， 黄龙病 在老病 区病情 加重， 新病 区不断 扩大， 80 年代以 
后在 云南、 浙江、 江西、 湖南、 四川、 贵州 及海南 等省已 证实有 该病害 的发生 ，黄 
龙病在 我国长 江流域 以南的 11 个省区 均有发 生为害 [2]。 2004 年 以前， 柑橘 黄龙病 
仅在 亚洲、 非 洲的国 家和地 区发生 为害， 2004 年 7 月和 2005 年 9 月 分别在 巴西圣 
保罗州 和美国 佛罗里 达这两 个全球 最大的 柑橘产 区也发 现了该 病害。 目前柑 橘黄龙 
病已在 亚洲、 非洲、 美洲等 40 多 个国家 和地区 发生与 流行， 其危害 性引起 了全球 
柑 橘生产 者的高 度重视 W 。 

柑橘树 各生长 期均能 感染黄 龙病， 其中以 4 〜 6 年 生开始 结果的 树发病 较重， 
苗期 及十几 年以上 的成年 树发病 较轻。 柑橘黄 龙病刚 开始发 病时， 少 数枝梢 的叶片 
在接 近老熟 时停止 转绿， 表现为 顶部枝 梢黄化 ，即 “ 黄梢” （图 1)。 黄梢上 的叶片 
有 3 种 类型： 斑 驳型、 均 匀型黄 化和花 叶型。 斑驳型 是黄龙 病最典 型和特 有的症 
状， 主要 表现为 从叶片 基部和 侧脉附 近开始 变黄， 逐渐 扩大形 成黄、 绿相间 的不对 
称斑驳 （图 2)。 斑驳症 状的叶 片在春 、夏、 秋梢 病枝上 都容易 找到。 均匀 型黄化 
一 般在初 期病树 的夏、 秋梢上 出现， 叶 片尚未 完全转 绿时， 则停止 转绿， 叶 片在老 
熟过程 中叶脉 变黄， 叶肉组 织由淡 黄绿色 变为均 匀黄化 （图 3)。 花 叶型一 般出现 
在晚秋 梢上， 在病枝 上抽出 的新叶 一般表 现为小 而尖、 叶脉 青绿、 脉 间组织 黄化或 
褪绿 的花叶 症状， 极似缺 锌或缺 锰状， 常被称 为花叶 型黄化 或黄龙 病的二 级症状 
(图 4)。 发 病初期 果实一 般不表 现典型 症状， 当病害 发展到 一定程 度后， 果形变 
小， 成熟 较早， 坐果 率低， 果皮粗 且厚， 果轴 变歪， 果 汁少， 食味带 酸苦口 ，种 
子 败育。 橘 类在成 熟期常 表现为 蒂部深 红色， 底部呈 青色， 俗称 “红鼻 子果” 
(图 5)。 而橙类 则表现 为果皮 坚硬、 粗糙， 一 直保持 绿色， 俗称 “ 青果” （图 6)。 
柑 橘黄龙 病发病 后期， 植 株落叶 严重， 树冠 稀疏、 干枯， 树势 衰退， 称 为“立 
枯” （图 7)。 
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1 柑橘黄 龙病刚 开始发 病时， 表现为 
树冠顶 部黄化 ，即 “ 黄梢” 


图 2 柑橘 黄龙病 斑典型 斑驳症 状枝梢 


图 3 柑橘黄 龙病均 勻型黄 化症状 


图 4 柑橘 黄龙病 的花叶 型症状 
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图 5 感 染黄龙 病的橘 类在成 熟期常 表现为  图 6 感染了 黄龙病 的橙类 则表现 

部深 红色， 下部呈 青色， 俗称 “红鼻 子果”  为果皮 坚硬、 粗糙， 俗称 “ 青果” 


图 7 柑 橘黄龙 病发病 后期， 植 株落叶 严重， 称为 “ 立枯” 

在柑橘 黄龙病 的研究 方面， 存 在的最 大问题 之一就 是其病 原菌的 分离培 养比较 
困难， 对柑橘 黄龙病 原的认 识过程 是一个 在科学 探索中 开拓、 继承、 修正和 发展的 
过程， 充满耐 人寻味 的曲折 历程。 1919 年 Reinking 根 据一般 性观察 认为是 水害； 
1932 年报 道认为 我国台 湾的柑 橘黄龙 病的病 原是一 种线虫 （ T ylenchulus  semipen- 
eiraras  Cobs) 。 1937 年何 畏冷从 病树的 腐根上 分离到 一 ■种 鎌刀菌 （ f  fwariwm  sp_  ) ， 
认为是 镰刀菌 所致。 1956 年， 我 国著名 的植物 病理学 家林孔 湘教授 通过嫁 接柑橘 
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黄龙病 病树的 单芽和 枝条到 健康的 柑橘植 株上， 结果 健康的 植株也 发病， 首 次证明 
了柑橘 黄龙病 是一种 传染性 病害， 在 当时认 知水平 下推断 认为该 病原为 病毒。 随着 
电镜 技术的 发展， 1970 年 首次通 过电镜 观察到 来自南 非和印 度的感 染了柑 橘黄龙 
病病 叶的靭 皮部筛 管细胞 中的病 原体， 当时认 为是类 菌原体 （mycoplasma-like 
organisms,  MLO)。 但在 1976 年 Garnier 等通 过电镜 观察发 现黄龙 病菌的 胞膜厚 
度有 25nm 左右， 比 MLO 特有 的胞膜 的厚度 （7 〜 10nm) 要厚 得多， 认为 黄龙病 
菌不属 于类菌 原体， 而是 类细菌 （bacterium-like  organism， BLO)。 1979 年柯冲 
等通 过电镜 观察， 看 到黄龙 病细菌 的膜壁 较厚， 外膜层 厚薄不 均匀的 现象， 认为该 
病原 应属于 类立克 次氏体 （ rickettsia-like  organism  ,  RLO)。 1984 年 Bove 等利用 
细 胞生物 化学和 电镜相 结合， 推断黄 龙病菌 可能属 于革兰 氏阴性 细菌。 20 世纪 90 
年代随 着分子 生物学 的迅速 发展， Jagmieix 等 通过免 疫捕捉 PCR 技术， 克 隆和测 
定 了来自 印度 Poona 和非洲 Nelspriut 的黄 龙病菌 16S  rDNA 基因 序列， 与 来自基 
因库 （GenBank) 其他 细菌的 16S  rDNA 基因序 列进行 比较， 发 现黄龙 病菌与 变 
形菌纲 中的第 2 -亚 组相似 性较高 [4]。 因此， 柑 橘黄龙 病菌属 于原核 生物、 薄壁菌 
门、 cr 变 型菌纲 （ crProteobacteriacea  ) 的初 皮部杆 菌属， 命名为 “  Candidatus 
liberibacter  spp.  , 目 前黄龙 病菌共 发现三 个种： 亚洲种 ( Candidatus  liberibacter 
asiaticus,  Las), 主要 分布在 亚洲的 国家和 美国的 佛罗里 达州， 在巴 西圣保 罗州、 
毛里 求斯、 留尼 汪岛也 发现少 部分黄 龙病菌 属于亚 洲种； 非洲种 (Candidatus 
liberibacter  a f  ricanus ,  Laf), 主 要分布 在非洲 的 国家； 美洲种 （ Candidatus 
liberibacter  americus  ,  Lam)， 主要分 布在巴 西圣保 罗地区 [’>] 。 2009 年， 美 国科学 
家完成 了黄龙 病菌亚 洲种的 全基因 组序列 的测定 工作。 结果 表明： 该 基因组 是大小 
为 1.23Mb， G  +  C 平均 含量为 36.  5%， 含 1136 个预测 的编码 蛋白基 因[6] 。 

经 过几代 科学家 的共同 努力， 我国 在柑橘 黄龙病 的病害 诊断、 病 原检测 及寄主 
范围等 相关研 究领域 已取得 可喜的 成果， 但要想 彻底攻 克这一 世界性 难题， 也绝非 
易事。 在黄龙 病的研 究之路 上还存 在许多 困难， 面 临极大 挑战。 第一， 柑橘 黄龙病 
缺 乏抗病 资源， 黄龙病 菌能侵 染大多 数的柑 橘栽培 品种， 其中 蕉柑、 栊柑最 感病， 
其次为 甜橙、 雪柑、 冰 糖橙、 改 良橙、 福橘、 年橘、 砂糖橘 和温州 蜜柑， 而 金橘、 
柚子、 柠檬较 耐病。 病害的 潜育期 一般为 3 〜 12 个月。 第二， 柑橘黄 龙病病 原难以 
进 行人工 培养， 多 年来， 研 究者一 直致力 于病原 的培养 问题， 以期成 功分离 培养该 
病原， 但 结果均 不尽如 人意。 虽 然也有 报道表 明已成 功分离 培养该 病原， 但 因其培 
养方 法不能 被重复 而备受 国际国 内研究 人员的 争议。 结合 2008 年与 2009 年 来自于 
巴西、 中 国关于 植原体 与黄龙 病症状 相关的 报道， 可以 推测多 年来病 原无法 成功分 
离纯 培养的 原因， 可能 与病原 不单一 有关。 很可 能田间 复杂多 样的黄 龙病症 状不仅 
仅是 由靭皮 部杆菌 引起， 其中一 部分可 能是由 植原体 引起， 或 者是由 两种病 原复合 
侵染所 致[?]。 此外， 相关 研究人 员多年 来都仅 针对軔 皮部杆 菌进行 培养， 并 未考虑 
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多种病 原的复 合侵染 问题， 以至于 在病原 培养方 面进展 缓慢， 无法取 得满意 的研究 
结果。 病原的 培养问 题不能 解决， 导致 黄龙病 一系列 相关研 究无法 进行， 尤 其在病 
原的 生物学 特性、 致病 机理以 及与寄 主的互 作机制 方面更 是无从 下手， 导致 病害无 
法彻底 根除。 第彐， 柑 橘黄龙 病菌的 远距离 传播主 要靠带 病苗木 和接穗 的调运 ，田 
间近距 离传播 主要靠 木虱。 目 前已知 传播黄 龙病菌 的木虱 有两种 类型： 一种 是柑橘 
木風 i  Diaphorina  citri) ， 另 — ■种 是非 洲木風 ( Trioza  erytreae)  0 相' 橘木風 主要传 
播黄 龙病菌 亚洲种 Las 和 美洲种 Lam， 这 两个种 均属耐 热型， 发病 的最适 宜温度 
27~32°C； 非洲木 虱主要 传播黄 龙病菌 非洲种 Laf， 属热敏 感型， 发 病最适 宜温度 
为 22 〜 25°C。 在现行 的体制 下无法 对传播 介体进 行统防 统治。 目前 中国尚 未形成 
健 全的柑 橘种植 体制， 大部 分柑橘 产区都 是分散 种植、 分散 管理， 各 种植户 间栽培 
管理 措施不 一致， 难 以在同 一时间 统一用 药喷杀 木虱。 要想将 柑橘黄 龙病的 发病程 
度 降低到 最小， 必 须先对 其传播 介体进 行彻底 有效的 防治。 当然， 这 并不是 件短期 
的 事情， 需要 政府相 关部门 牵头， 调整现 有的柑 橘种植 体制， 制定 相关的 政策法 
规， 以保 证能对 柑橘木 虱进行 同一时 间统一 喷药的 大范围 防治， 从而 减少柑 橘黄龙 
病 的传播 机会， 以 有效控 制病害 的蔓延 情况。 

柑橘 黄龙病 是一种 毁灭性 病害， 传播 蔓延的 速度非 常快， 目前还 没有治 疗该病 
害 的特效 药剂。 因此， 防 治柑橘 黄龙病 必须采 取综合 的防治 措施， 才 能取得 良好的 
效果。 我国在 防治柑 橘黄龙 病方面 积累了 丰富的 经验， 总结几 十年的 防治经 验：严 
格实施 植物检 疫是保 护无病 区和新 区的重 要行政 手段； 建 立无病 苗圃， 培育 无病苗 
木 是预防 柑橘黄 龙病的 基础； 在病区 及时防 治传病 木虱、 彻 底挖除 病株， 是 防止黄 
龙 病发生 和流行 的关键 措施； 同时， 加 强栽培 管理， 创 造有利 于柑橘 生长的 生态环 
境， 使植 株健康 生长， 可以达 到柑橘 稳产、 丰产、 优质的 目的。 
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植物 组培苗 玻璃化 

Hyperhydricity  of  Plant  Tissue  Culture  Seedling 


一、  植物组 培苗玻 璃化现 象及其 重要性 

1.  植 物组培 苗玻璃 化概念 的提出 

20 世纪 60 年代， Phillips 等 [1] 和 Hackett 等[1’2] 描 述了石 竹茎尖 组培苗 出现的 
半透 明及形 态异常 现象。 1981 年， 首次用 “玻 璃化”  (vitrification) 
一词描 述这种 现象。 但因 “玻 璃化”  一词已 在低温 生物学 中广泛 使用。 为 避免混 
淆， 在 1990 年召 开的国 际植物 组织培 养和生 物技术 联合会 （International  Associa¬ 
tion  for  Plant  Tissue  Culture  and  Biotechnology ,  IAPTC) 上， 由  Debergh  等 7 位 
专家建 议采用 “ 超度含 水态”  (hyperhydricity)  一 词代替 “玻璃 化”。 在中国 ，由 
于已 经使用 习惯， 目前 仍普遍 称之为 “玻璃 化”。 

2.  植物 组培苗 玻璃化 的危害 

玻 璃化现 象是植 物组织 培养中 普遍发 生的一 种生理 障碍。 目前已 见报道 的易发 
生玻 璃化的 植物有 70 多种， 实际数 目可能 远高于 这些， 包括草 本植物 和木本 植物， 
几乎涵 盖了所 有重要 的经济 植物。 玻 璃化组 培苗的 组织结 构和生 理功能 异常， 分化 
能 力低， 增殖 和生根 困难， 移栽后 不容易 成活， 成为植 物组培 脱毒快 繁和基 因遗传 
转 化的严 重障碍 之一。 尤其 是对于 大规模 工厂化 试管苗 生产， 玻璃化 苗数量 往往高 
达 几十万 甚至上 百万， 造成 人力、 物力、 财力 等资源 的极大 浪费。 由 于组培 苗玻璃 
化造成 的危害 极大， 而且其 发生机 理不甚 清楚， 调控技 术亦不 成熟， 成为植 物组织 
培 养中亟 待解决 的关键 性科学 和技术 难题。 

二、  玻璃 化组培 苗的基 本特征 

1. 形 态特征 

与正常 组培苗 相比， 玻璃 化组培 苗通常 表现为 节间短 或没有 节间， 叶片 肿胀、 
肥厚、 易碎、 半 透明， 颜色呈 深绿或 浅绿， 严 重时叶 片皱缩 并卷曲 ^  (图 1)。 
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2.  组 织和细 胞特征 

玻璃化 组培苗 细胞间 隙大， 输 导组织 畸形； 表皮组 织发育 不良， 叶面角 质层变 
薄， 缺 少蜡质 或蜡质 发育不 完全； 叶 绿体基 粒和基 质结构 异常； 根与 茎之间 的维管 
组 织联系 不畅， 呈离散 分布。 

3.  生 理特征 

玻璃 化组培 苗过度 含水， 其干 重及粗 纤维、 木 质素、 叶绿 素和蛋 白质等 物质含 
量明 显低于 正常苗 [5:1  ; 与木 质素合 成有关 的羟基 肉桂酸 CoA 连接酶 及苯丙 氨酸解 
氨 酶的活 性显著 降低， 超氧 化物歧 化酶、 过氧化 物酶、 过氧化 氢酶等 抗氧化 物酶活 
性变化 异常， 脂氧 合酶活 性显著 提高。 


正常 


轻度 玻璃化 

图 1 大蒜正 常组培 苗与玻 璃化组 培苗形 态比较 


重度 玻璃化 


影 响组培 苗玻璃 化的主 要因素 


1.  外植体 

植物基 因型、 外植 体类型 及切割 和放置 方式、 培养 代数等 对组培 苗玻璃 化的发 
生均有 影响。 外 植体越 幼小， 玻璃 化发生 的概率 越大。 

2.  培养基 

在一定 浓度范 围内， 组 培苗玻 璃化程 度随蔗 糖浓度 增加而 减少， 果糖代 替蔗糖 
可以 降低玻 璃化的 发生， 葡 萄糖则 提高玻 璃化的 发生。 提 高培养 基的琼 脂浓度 ，有 
利于控 制玻璃 化苗的 发生。 培养 基中细 胞分裂 素类物 质浓度 过高， 极 易诱发 玻璃化 
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苗的 形成， 而 且浓度 越高， 玻璃化 发生越 严重； 矿 质元素 供应不 平衡， 如 Nm+ 比 
例 过高， 也容 易导致 试管苗 发生玻 璃化。 

3. 培 养环境 

培 养基水 势高， 环境湿 度大， 组培苗 玻璃化 严重， 因此液 体培养 比固体 培养更 
容易 发生玻 璃化。 培 养过程 中如遇 黑暗、 弱光、 温度 过高， 都 容易形 成玻璃 化苗； 
适当提 高光照 强度， 降 低环境 温度， 可降 低玻璃 化率。 培养容 器及其 封口的 材料和 
方法可 影响容 器内外 气体的 交换， 导致容 器内的 湿度、 二氧化 碳及乙 烯浓度 发生变 
化， 进而 影响组 培苗玻 璃化的 发生。 

四、 组 培苗玻 璃化解 决的现 状和防 控的困 难所在 

1.  组培苗 玻璃化 机理研 究现状 

目前对 组培苗 玻璃化 现象的 发生机 理尚无 定论。 一般 认为， 组培 苗的玻 璃化主 
要是 适应性 的生理 障碍， 因为 在自然 环境中 的陆生 植物未 见有玻 璃化现 象存在 w。 
从 器官发 生途径 上看， 玻璃 化苗绝 大多数 来自茎 尖或茎 段培养 物产生 的芽， 已经成 
长 的组织 和器官 不会再 发生玻 璃化。 

培养环 境中乙 烯浓度 的变化 与组培 苗玻璃 化发生 具有相 关性， 玻 璃化组 培苗具 
有较 高的乙 稀产生 速度和 较高的 1_ 氨基环 丙焼- 1_ 竣酸 （ l-aminocyclopropane-l-car- 
boxylic  acid ,  ACC) 含量 [7] 。 

近 年来， 活性氧 伤害与 组培苗 玻璃化 之间的 关系不 断引起 关注。 Franck 等^ 
最 早发现 欧洲甜 樱桃玻 璃化组 培苗超 氧化物 歧化酶 (SOD) 活性 比正常 苗偏高 ，据 
此 推测， 可能是 SOD 活 性偏高 引起了  H2  02 的累 积， 从而 造成组 培苗玻 璃化。 Sa_ 
her 等 [9] 在玻 璃化的 石竹叶 片中发 现过氧 化氢酶 (POD) 活性和 丙二醛 （MDA) 

含 量高， 木 质化水 平低。 Wu 等 p°] 发现， 大蒜玻 璃化苗 0^ 产生 速率和 H202 浓度、 
脂 氧合酶 （LOX) 活性、 MDA 含量 以及膜 透性均 较正常 苗高。 由此 推测， 植物组 
织 培养过 程中存 在氧化 胁迫， 玻璃化 现象与 氧化胁 迫密切 相关。 至于 究竟是 氧化胁 
迫 导致玻 璃化， 还是玻 璃化引 起氧化 胁迫， 还需 要深人 研究。 

2.  组 培苗玻 璃化防 控策略 

随着 对组培 苗玻璃 化诱导 因素的 广泛了 解以及 玻璃化 机理研 究的不 断深人 ，人 
们不 断尝试 预防玻 璃化的 方法。 最 广泛的 防控策 略是通 过创造 更适于 培养物 生长发 
育 的环境 条件， 达到 控制组 培苗玻 璃化的 目的。 目前经 常采用 的防控 措施主 要有： 
①选 择不易 发生玻 璃化的 基因型 以及器 官或部 位作外 植体； ② 选择适 宜的碳 源及适 
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宜的植 物生长 调节剂 种类和 浓度， 适 当降低 植物生 长调节 物质的 浓度， 特别 是细胞 
分 裂素类 物质的 用量； ③ 降低培 养基中 NH4+ 的 浓度， 及时 转接和 继代， 以避免 
NH4+ 累积； ④ 改善培 养材料 的通气 状况， 采用 固体培 养基， 增加培 养基的 琼脂浓 
度， 降低培 养基中 水势； ⑤ 适当提 高光照 强度， 降低环 境温度 和相对 湿度； ⑥添加 
适 宜的有 机物， 如根 皮苷， 可有效 地抑制 玻璃苗 形成。 

3. 组培 苗玻璃 化防控 的困难 

尽管目 前已 提出各 种各样 的组培 苗玻璃 化防控 方法， 但这 些方法 大多针 对某一 
具 体植物 种类或 品种， 特异 性非常 明显。 同一种 方法对 某一种 类植物 有效， 但对另 
一种 则没有 效果， 缺少普 遍适用 的玻璃 化防控 方法。 使 得植物 组培苗 玻璃化 的防控 
变 得比较 复杂， 也使 其成为 植物组 织培养 的难点 之一。 

出现 这种情 况的根 本原因 在于目 前对植 物组培 苗玻璃 化的机 理仍然 不清楚 ，相 
关研 究还处 于表层 阶段。 玻 璃化是 逆境胁 迫伤害 的被动 结果， 还是对 逆境胁 迫的主 
动 适应， 目前还 没有充 足的证 据加以 说明。 尤其需 要注意 的是， 组培 苗玻璃 化相关 
的 基因表 达和调 控等分 子生物 学机制 的研究 还处于 空白。 由于 机理不 清楚， 就难免 
出现 “头痛 医头， 脚痛 医脚” 的 现象， 不能 从根本 上提出 防控玻 璃化的 策略， 也就 
不能 从根本 上解决 玻璃化 问题， 这 是植物 组培苗 玻璃化 防控困 难的根 本原因 所在。 
因而， 植 物组织 培养玻 璃化的 机理， 也 就成为 亟待研 究解决 的科学 问题。 

参 考文献 


[1]  Phillops  DJ ,  Matthews  GJ.  Growth  and  development  of  carnation  shoot  tips  in  vitro-  Bot 
Gaz,  1964，  125  (1)：  7-12 

[2]  Hacket  WP， Anderson  JM.  Asepic  multiplication  and  maintain  of  differential  carnation  shoot 
tissue  derived  from  shoot  apices.  Proc  Amer  Soc  Hort  Sci， 1967， 90:  365-369 

[3]  Debergh  P， Harbaoui  Y， Lemeur  R.  Mass  propagation  of  globe  artichoke  (  Cynara  scoly- 
mus) :  Evaluation  of  different  hypothesis  to  overcome  vitrification  with  special  reference  to 
water  potential.  Physiol  Plant,  1981， 53  (2) :  181-187 

[4]  梁 海曼， 周 菊花. 试 管苗玻 璃化现 象的生 理生化 和机理 探讨. 武汉 植物学 研究， 1994, 
12  (3)：  281-288 

[5]  陶铭. 组织培 养中畸 形胚状 体及超 度含水 态苗的 研究. 西 北植物 学报， 2001， 21  (5)： 
1048-1050 

[6]  Kevers  C， Franck  T， Strasser  RJ， et  al.  Hyperhydricity  of  micropropagated  shoots：  a  typ¬ 
ically  stress- induced  change  of  physiological  state.  Plant  Cell,  Tissue  and  Organ  Culture, 
2004,  77：  181-191 

[7]  Kevers  C,  Gas  par  T.  Vitrification  of  carnation  in  vitro：  changes  in  ethylene  production, 
ACC  level  and  capacity  to  convert  ACC  to  ethylene.  Plant  Cell  Tissue  Organ  Culture,  1985, 


•  396  • 


园 


艺 


4：  215-223 

[8]  Franck  T， Kevers  C， Gaspar  T.  Protective  enzymatic  systems  against  activated  oxygen  spe¬ 
cies  compared  in  normal  and  vitrified  shoots  of  Prunus  avium  L.  raised  in  vitro.  Plant 
Growth  Regul， 1995,  16：  253-256 

[9]  Saher  S， Piqueras  A,  Hellin  E,  et  al.  Hyperhydricity  in  micropropagated  carnation  shoots： 
the  role  of  oxidative  stress.  Physiologia  Plantarum,  2004,  120 :  152-161 

[10]  Wu  Z， Chen  LJ， Long  YJ.  Analysis  of  ultrastructure  and  reactive  oxygen  species  of  hyper- 
hydric  garlic  (  Allium  sativum  L.  )  shoots.  In  Vitro  Cell  Dev  Biol-Plant， 2009,  45： 
483-490 

撰稿人 ：吴震 蒋芳玲 

南京农 业大学 


采后 果实衰 老的信 号调控 


•  397  • 


采后 果实衰 老的信 号调控 


Signaling  Control  of  Postharvest  Fruit  Senescence 


果实的 成熟、 衰老是 一个复 杂的生 理生化 过程， 受发育 基因、 植物 激素、 光和 
温度 等因素 调控， 是园艺 作物采 后生理 研究的 热点。 多年 以来， 国内 外专家 从许多 
领 域开展 了深人 细致的 研究， 提 出多种 假说， 如营 养竞争 假说、 DNA 损伤 假说、 
自由 基损伤 假说、 植物 激素调 节假说 、程序 性细胞 死亡理 论等。 随着 对果实 成熟生 
理 研究的 深人， 人们越 来越认 识到果 实的成 熟衰老 是一个 由基因 调控、 植物 激素、 
信号分 子和其 他的未 知因素 启动的 过程， 其中一 氧化氮 （NO)、 活性氧 （ROS) 
和乙烯 (ETH) 等 信号物 质起着 重要的 作用。 信号分 子在植 物中对 植物体 的调控 
及互 作如图 1 所示。 


1.  以 过氧化 氢为代 表的活 性氧信 号作用 

活性氧 （reactive  oxygen  species,  ROS) 在 果实的 成熟衰 老过程 中起着 重要作 
用， 成为 采后生 理的热 点之一 。自 1969 年 McCord 和 FridovichU* 现了清 除超氧 
阴离 子的超 氧化物 歧化酶 (SOD) 并 提出了 氧毒性 的学说 以来， 人们 才开始 逐步认 
识到自 由 基在生 物体内 的潜在 危险。 植物 正是在 ROS 和 活性氧 清除剂 相互协 调下， 
才使衰 老成为 “ 有序撤 退”。 如果两 者失去 平衡， 清 除剂来 不及将 ROS 有 效地清 
除， 衰 老将被 加速， 成为 “ 无序溃 败”， 造成灾 难性后 果[3]。 果 实后熟 的根本 原因， 
在于 ROS 代谢 加强， 对细 胞产生 毒害， 导致 细胞膜 结构的 破坏， 促 进果实 软化腐 
烂[41。 长期 以来， 过 氧化氢 （H202) 被 认为是 对植物 细胞具 有毒害 作用的 代谢产 
物， 而近年 来 H202 被认为 是植物 细胞内 的重要 信号， 是信号 转导链 的一个 中间环 
节。 但 H2Ch 作为 信号 分子在 果实成 熟衰老 过程中 的调控 模式及 机理尚 不清楚 。因 
此， 研究 者希望 通过对 H202 的研 究来了 解和掌 握果实 后熟过 程的生 理生化 机制， 
进一 步揭示 ROS 在果 蔬后熟 衰老中 的时空 分布以 及动态 变化， 分析 采后果 实衰老 
过程 中的信 号源的 所在。 

2.  乙烯信 号调控 与来源 

乙烯 在跃变 型和非 跃变型 果实成 熟过程 中都起 着非常 重要的 作用， 近些 年来， 
分 子生物 学研究 为乙烯 合成的 调控提 供了新 途径， 科学 家利用 反义基 因技术 获得了 
乙 烯合成 受到抑 制的新 品种， 使果实 的成熟 衰老得 到控制 [5]。 利用这 些乙烯 合成受 
阻 的果实 材料， 有助 于研究 乙烯对 果实成 熟衰老 的作用 机制。 但目前 对于乙 烯的研 
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图 1 信号分 子在植 物中对 植物体 的调控 及互作 w 
ACC.  1- 氨基 环丙烷 -1- 羧酸； ACO. 顺乌头 酸酶； ACS.  ACC 合 成酶； ADPRC.  ADP- 核糖环 化酶； Ap. 抗坏 
血酸 过氧化 物酶； cADPR. 环式 ADP- 核糖； CAR. 类胡萝 卜素； CAT. 过氧化 氢酶； CHS. 苯基苯 乙烯酮 
合 成酶； COX. 细胞 色素氧 化酶； FR. 自 由基； cGC. 鸟 苷酸环 化酶； GST. 谷胱苷 肽硫转 移酶； IRP. 铁调 
节 蛋白； NOS.  一 氧化氮 合酶； NR. 硝酸还 原酶； PAL. 苯丙 氨酸解 氨酶； PR-1. 病程相 关蛋白 - 1;  SA. 
水 杨酸； SAM.  S- 腺 苷甲硫 氨酸； SIPK. 水 杨酸诱 导蛋白 激酶； cGMP. 环 鸟苷单 磷酸。 （  +  ): 促进 作用； 

c-) 抑制 作用； — ： 尚 需确定 的步骤 

究 多集中 于采后 果实， 却忽略 了果实 正常发 育过程 中种子 的重要 作用。 Jerie 和 
Chalmers 观察到 种子能 够产生 乙烯， 推 测产生 乙烯的 部位是 种皮， 但并未 分析种 
子产 生乙烯 的作用 Anita 等发 现授粉 67 天 后桃种 子产生 的乙烯 提高， 因而推 
测种子 产生的 乙烯可 能具有 加速果 实成熟 的作用 李 全梓等 在苹果 的研究 中发现 
种子 产生的 乙烯在 苹果果 实由内 向外成 熟过程 中起重 要调控 作用， 作 用的机 理可能 
是内 源乙烯 作用于 果肉， 并不断 增加其 对乙烯 的敏感 性^- 。 由 此推测 种子可 能是调 
节成 熟的信 号源， 但是 其作用 机理仍 不十分 清楚。 
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3.  一氧 化氮信 号分子 的作用 

关于一 氧化氮 （NO) 的研 究始于 动物， 植 物中的 NO 在 很长时 间内都 被视为 
一 ■种 毒性 分子， 直到 Delledonne 小组和 Klessig 小 组发现 NO 可以作 为植物 抗病反 
应的 信号分 子后， 人们才 开始重 新认识 NO 在植物 中的作 用[3’:°]。 实验 发现， 植物 
果实可 以产生 NO, 且未 成熟果 实中的 NO 含量 比成熟 果实中 NO 的含 量高， 随着 
果实的 成熟和 衰老， 其内源 NO 的水 平逐渐 降低。 园艺 作物如 香蕉、 番茄 、柿 、鳄 
梨、 柑橘、 蘑菇、 草莓、 莴苣、 豌豆、 康 乃馨、 苜蓿等 用外源 NO 熏蒸或 NO 供体 
处理 发现， 外源 NO 可 以提高 果蔬等 组织中 NO 的 水平， 抑制 乙烯的 产生， 提高抗 
性， 延缓果 蔬等组 织的成 熟和衰 老[11’0。 并 且发现 NO 和乙 烯的相 互作用 效果比 
各自独 立的作 用更为 明显。 但 乙烯信 号途径 中的各 因子对 NO 的影响 也不甚 清楚。 
同时， 由于 NO 是高脂 溶性、 结 构简单 且极不 稳定的 小分子 气体， 扩散 速度快 ，有 
些 人认为 NO 和它的 其他氧 化还原 形式是 唯一可 以完成 细胞内 和细胞 间信号 传递的 
分子。 因此， 研究 NO 的 代谢、 运 输与分 布有利 于弄清 NO 对 于果实 成熟衰 老的调 
控 作用， 深人 探讨果 实内部 信号源 的产生 部位。 

4.  种 子作为 信号分 子来源 的证据 

种子是 生命的 “载 体”， 果实 的功能 是保护 种子， 并帮助 种子的 传播， 使植物 
能传宗 接代， 维 持种的 生存。 同时， 种子 是激素 合成的 主要场 所[1' 果实 的生长 
依赖 于发育 正常的 种子。 阮英等 D4] 研究了 转反义 ACS  (丽 春） 纯合 体番茄 和普通 
番 茄采后 果皮及 种子中 内源激 素含量 和活性 氧动态 变化， 表明 两类番 茄采后 种子合 
成内源 激素和 活性氧 的能力 均高于 果皮， 且积累 较早， 种子中 积累的 高浓度 激素， 
乙 烯及活 性氧可 能与果 实成熟 的启动 有密切 关系。 但是， 有关 种子与 果实成 熟衰老 
关系 的报道 较少， 种子 在果实 成熟衰 老过程 中的作 用模式 还有待 于进一 步探讨 ，果 
实 成熟、 衰老 过程中 所涉及 的信号 分子种 类以及 启动成 熟衰老 的信号 源所在 仍需要 
进一步 的研究 证实。 
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果实 冷臧低 温伤害 


Chilling  Injury  of  Fruit  in  Cold  Storage 


低温冷 藏是果 蔬保鲜 最有效 的方法 之一。 适宜 的低温 可显著 延缓组 织衰老 ，抑 
制 微生物 生长， 采 用低温 贮藏， 对保 持新鲜 果实的 风味、 品质， 控制 成熟、 衰老和 
延长贮 藏期是 十分有 利的。 即在 安全温 度下， 温度 越低， 越有利 于果实 贮藏， 贮藏 
时间也 越长。 但是不 同的果 实对低 温的要 求也不 一样， 如果使 用了不 适当的 低温贮 
藏， 就会 导致果 实发生 不同程 度的低 温伤害 （冷 害）， 出 现各种 生理、 病理 失调， 
造 成严重 的采后 损失。 大部分 冷害症 状在低 温环境 或冷库 内不会 立即表 现出来 ，而 
是当产 品运输 到温暖 的地方 或销售 市场时 才显现 出来。 因此， 冷害所 引起的 损失往 
往比 我们所 预料到 的更加 严重， 据 不完全 统计， 每年由 于冷害 造成的 果蔬损 失约占 
总贮 运量的 30%。 

冷害 (chilling  injury) 是指植 物体由 于处在 冰点以 上不适 低温引 起的代 谢失调 
而造成 细胞伤 害[1]。 一般多 发生于 热带、 亚热带 水果， 但在部 分温带 果实， 如桃、 
柿子 、梨、 猕 猴桃、 苹果 等果实 的一些 品种采 后冷藏 中也有 发生。 冷 害出现 的温度 
范围 因产品 的种类 而异， 一般 出现在 0 〜 15°C。 不同种 类的果 实对低 温冷害 的敏感 
性也不 一样， 可分 为轻微 冷敏型 和冷敏 感型， 这 两种果 实都存 在一个 冷害临 界低温 
点， 在果实 冰点和 临界低 温点之 间进行 贮藏， 果实 会发生 冷害。 通常 冷敏感 型果实 
的 临界低 温点为 10 〜 13°C， 轻 微冷敏 感型果 实多为 3 〜 4°C。 一般 热带、 亚 热带果 
实属 于冷敏 感型， 而一些 温带果 实属于 轻微冷 敏型。 

果实 受冷害 后首先 出现生 理代谢 阻碍， 然后从 外部表 现出受 害的一 些症状 。主 
要表 现为局 部组织 坏死， 如组 织内部 变色， 表皮 凹陷， 干疤， 裂开， 斑点， 出现水 
浸状， 黑心， 不 能正常 后熟， 加 速衰老 和增加 腐烂； 成 分发生 香味和 风味的 变化， 
有异味 和苦味 出现。 例如， 核 果类的 桃受冷 害后， 果肉 褐变、 质地 硬化、 木 质化、 
或絮状 败坏， 不能正 常后熟 软化， 固有 风味变 淡或出 现苦味 （图 1); 甜柿 冷害症 
状 主要表 现为外 观色泽 灰暗、 有褐色 斑点、 局部 凹陷、 水 渍状， 果肉 褐变且 凝胶化 
(flesh  gelling), 果汁 黏稠， 难以挤 出果汁 等[2’^( 图 2) ; 猕猴 桃发生 冷害后 果面出 
现浅色 离散的 斑块， 随着 发展逐 渐形成 一个个 明显的 褐斑， 有 的在果 皮或者 果肉部 
形成 水溃状 的区域 （图 3)。 

不同种 类或同 一种类 不同品 种间果 实的冷 敏性存 在较大 差异。 同是桃 果实， 
5°C 下 ‘大久 保’较 ‘ 明星’ 更容 易发生 冷害； 猕猴 桃果实 ‘汤姆 ’、  4 金果’ 

在一 0.  5°C 下易出 现冷害 ，而 4 红阳’ 则在 1°C 下表现 出症状 （图 3)。 
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图 1  ‘ 仕女红 ，桃 or 下冷 害表现 


图 2  ‘阳丰  >  甜柿 4°C 下冷 害症状 


图 3  ‘ 红阳’ 猕猴桃 rc 下冷 害症状 

采 前的气 候条件 对果实 的冷敏 感性有 一定的 影响， 同种类 果实一 般成熟 于高温 
季节 的品种 冷敏性 更强； 同 一品种 成熟期 昼夜温 差小， 多阴雨 光照不 好时采 后冷藏 
易产生 冷害。 采 收成熟 度与果 实冷害 有关， 未 成熟果 实比成 熟果实 更容易 产生冷 
害。 红熟 番茄在 7 〜 10°C 可安全 存放， 绿熟 番茄则 必须在 12°C 以上贮 藏才能 避免冷 
害发生 [4];  4 海 沃德’ 猕猴桃 一般在 o°c 下 可安全 贮藏， 但采收 过早， 可溶 性固形 
物含 量低于 6.  2% 时， 此温度 下就有 发生冷 害的危 险[5 1 。 

果 实的冷 害程度 在温度 与时间 方面具 有累积 效应， 即温度 越低， 持续 时间越 
长， 则 冷害越 严重。 芒果在 2°C 下贮藏 15 天时出 现冷害 症状， 5°C 下 则贮藏 34 天 
才开 始有冷 害症状 [6_。 果实短 时期在 低温下 放置， 如 未造成 组织的 不可逆 伤害， 
转移 至适温 还可恢 复正常 代谢， 不表现 出冷害 症状。 若放 置时间 过长， 代谢 失调严 
重， 则 会造成 不可逆 伤害。 

对 于某些 果实， 贮 藏期间 提高相 对湿度 可以减 轻冷害 发生。 即相 对湿度 和冷害 
呈明 显的负 相关。 香蕉在 8.  5°C 贮藏， 相对湿 度接近 100% 时， 能降低 冷害。 贮藏 
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时相 对湿度 越高， 受 害程度 越小。 

众所 周知， 延长 果实贮 藏期最 有效的 方法是 冷藏， 但是， 那些对 低温敏 感或轻 
微敏感 的果实 不适宜 冷藏， 只能于 较高的 温度下 贮藏和 运输， 极大地 限制了 其上市 
期限和 地域的 调节。 克服冷 害为果 实保鲜 带来的 困扰是 相关研 究者和 生产者 多年来 
的 愿望。 因此， 有关 冷害发 生机理 及其控 制方法 的研究 一直受 到关注 〜111。 但是， 
关于 果实贮 藏过程 中冷害 的研究 存在一 些相互 矛盾的 结果和 诸多尚 不能确 定的认 
识。 这一方 面反映 了果实 冷害机 制的复 杂性， 另 一方面 也表明 加强有 关理论 及技术 
研 究的必 要性。 但仅 从冷害 机制的 某一个 层面去 研究或 仅研究 冷害发 生的某 个环节 
是 远远不 够的。 究 其原因 主要为 不同产 品的生 理基础 不同， 对冷害 的敏感 性也不 
同， 在 冷害形 成时代 谢紊乱 的表现 也各有 特点。 也就是 说果实 的抗冷 性具有 不稳定 
性， 其表现 是多方 面的， 因 种类与 品种、 产地、 采 前栽培 条件、 采收成 熟度、 贮藏 
温度、 时间 等因素 的不同 而有所 改变。 且 这些复 杂的影 响因素 与果实 抗冷性 的关系 
有许 多还并 不是很 清楚。 这些 问题的 存在为 冷害的 有效控 制带来 困难。 因此， 今后 
很有 必要从 以下几 方面进 行深人 研究： ① 各种果 实冷害 的发生 规律、 特点和 内外影 
响 因素； ②低 温下膜 稳定性 机制和 膜损伤 机制的 研究； ③果实 冷害分 子基础 的进一 
步阐明 和基因 工程的 研究。 从 而为生 产实践 中该生 理伤害 的有效 控制提 供理论 
依据。 
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鲜切 果蔬变 质机理 


Mechanism  on  Deterioration  of  Frestrcut  Fruits  and  Vegetables 


鲜 切果蔬 （fresh-cut  fruits  and  vegetables) 是 以新鲜 果蔬为 原料， 经清洗 、去 
皮、 切割或 切分、 修整、 包 装并且 保持冷 藏等加 工过程 而制成 的即食 果蔬加 工品， 
是供消 费者立 即食用 或餐饮 业使用 的一种 新型果 蔬加工 产品， 也称为 部分加 工果蔬 
( partially  processed)、 轻度加 工果蔬 (lightly  processed)  |  最少加 工果蔬 ( mini¬ 
mally  processed), 预 制果蔬 （pre-prepared)。 虽然经 过了 加工， 鲜 切果蔬 仍然处 
于新 鲜原料 状态， 并保持 了新鲜 品质， 为此， 鲜切 果蔬具 有即食 （ready-to-eat)、 
即用 （ready-tcruse)、 即煮烹 （ready-to-cook) 的方便 特性， 鲜切果 蔬已成 为生鲜 
食品 工业中 快速发 展的一 个新兴 领域， 在大多 数发达 国家， 鲜 切果蔬 产品的 需求量 
曰益 增加， 已成 为销售 增长最 快的零 售食品 之一。 在 我国， 鲜 切果蔬 作为一 种新兴 
食品 工业产 品正在 兴起， 由于 鲜切果 蔬具有 自然、 新鲜、 卫生、 方便， 尤其 是安全 
和 环保等 特点， 加之现 代生活 节奏的 不断加 快和休 闲消费 的快速 发展， 鲜切 果蔬正 
日 益受到 消费者 的广泛 关注。 

新鲜果 蔬在鲜 切加工 时使果 蔬表面 瞬间同 时承受 挤压、 摩擦 和剪切 等作用 ，造 
成深 刻的人 为机械 伤害， 同 遭受其 他逆境 一样， 鲜切果 蔬对这 种伤害 具有适 应性机 
制， 呼 吸代谢 活性增 强并合 成大量 次生代 谢物质 用于受 损伤部 位愈合 与伤口 修复， 
产生 伤害防 御反应 [1’2]。 并 且鲜切 果蔬的 受伤面 积大， 人为机 械伤害 对果蔬 细胞的 
破坏 作用也 较大， 由此 会引发 一系列 更为显 著的生 理生化 变化。 这些 生理变 化和反 
应会 引起呼 吸作用 等代谢 反应速 率急剧 增大， 新鲜 果蔬品 质迅速 下降， 失去 新鲜品 
质等 特征。 为此， 人 们除了 关注果 蔬机械 伤害所 产生的 一系列 生理生 化异常 变化， 
如水分 丧失、 呼 吸消耗 加剧、 风味品 质下降 以外， 更加 关注鲜 切果蔬 对机械 伤害的 
适应性 能力、 伤害防 御反应 与应答 [83, 以及 这些反 应对鲜 切果蔬 品质的 影响与 
调控。 

果 蔬鲜切 加工所 造成的 伤害刺 激信号 转导及 其调控 的研究 已引起 采后果 蔬生物 
学界 的广泛 关注， 机 械胁迫 因子在 果蔬受 到伤害 后的短 时间内 就能做 出快速 应激反 
应， 以降 低伤害 损伤， 维持 其生命 活动。 果蔬从 感受外 界伤害 刺激到 产生应 答反应 
之间 存在一 系列的 信号传 递转换 过程， 即细胞 感受胞 外环境 信号， 而 后形成 胞间信 
号到 产生胞 内信号 分子， 进而诱 导产生 胞内伤 害防御 反应。 机 械伤害 反应的 信号转 
导是一 个复杂 的网络 系统， 植物激 素如茉 莉酸类 (jasmonate,  JA)、 乙烯等 均参与 
植物伤 信号转 导[4] 。 
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图 1 鲜切柿 子伤害 部位及 远离伤 害不同 位点组 织的苯 丙氨酸 解氨酶 活性变 化[5] 

括号 中的数 字代表 取样组 织距受 伤表面 的距离 

氧 化突发 (oxidative  burst,  OXB) , 即植物 细胞在 胁迫条 件下迅 速产生 一些活 
性 氧分子 (reactive  oxygen  species,  ROS) , 被 认为是 植物具 有的一 种先天 的“免 
疫系 统”。 以 往对于 氧化突 发机制 的研究 多是建 立在植 物受病 原菌侵 染的模 式下， 
多年 来研究 发现， 多种 非生物 因素， 如机械 胁迫、 渗 透胁迫 等也可 以诱导 植物的 
0XB, 植 物伤害 后伴随 氧化作 用不断 加强， 导致 R0S 的累积 m， 所以， 往 往产生 


研究 表明植 物对机 械伤害 的防御 反应不 但发生 在伤害 部位， 而且 在远距 离的非 
伤害部 位也具 有反应 应激系 统应答 （图 1)W。 JA 是与 抗性密 切相关 的植物 生长物 
质， 它 作为内 源信号 分子参 与植物 在机械 伤害、 病 虫害等 条件下 的抗逆 反应， 并且 
与植物 在远距 离的非 伤害部 位的防 御反应 有关， 是介导 伤害反 应必需 和最关 键的信 
号分子 M。 当植物 受到伤 害时， 植 物体内 JA 的含 量显著 增加， 并由它 “ 通知” 未 
受伤部 位进人 “ 警戒状 态”， 进而诱 导一系 列与植 物伤害 防御有 关的基 因表达 ，如 
蛋白酶 抑制剂 （PI)、 苯 丙氨酸 转氨酶 （PAL)、 多酚 氧化酶 （PP0)、 过氧 化物酶 
(POD)、 脂 氧合酶 （L0X) 等防 御蛋白 的活性 水平， 导致生 物碱和 酚酸类 次生物 
质的 积累， 增加 并改变 挥发性 信号化 合物的 释放， 甚至形 成防御 结构， 提高 L0X 
活性， 从 而增强 植物的 抗性。 对许 多植物 如烟草 n、 豌豆 [$]的 研究也 表明， 机械伤 
害后植 物体内 JA 水平 在损伤 部位和 邻近的 未伤部 位急剧 上升， 而它 的上升 是机械 
伤害 激活大 多数基 因表达 的必要 条件， 当抑制 JA 产 生时， 植 物抵御 伤胁迫 能力明 
显 降低。 目前， 这种 伤害刺 激信号 转导即 植物进 行通信 的密码 解密及 其工作 原理尚 
不 清楚。 
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氧化 伤害。 然而， 这些 ROS 可被植 物中的 抗氧化 防御系 统中的 抗氧化 物酶类 ，如 
超 氧化物 歧化酶 （SOD)、 过氧 化氢酶 （CAT)、 POD、 抗坏血 酸过氧 化物酶 
(APX) 等 清除， 而 抗氧化 酶类与 R0S 的协调 作用可 能是有 效诱导 伤害防 御反应 
产生 的重要 因素。 研究也 证明， 这些 抗氧化 酶的活 性水平 以及抗 坏血酸 （AsA) 和 
谷 胱甘肽 （GSH) 等 抗氧化 剂的含 量与伤 害修复 相关， 抗氧 化酶类 的协同 作用比 
单一酶 在植物 抗氧化 过程中 更具重 要性， 这些酶 赋予植 物防御 功能， 这种功 能是植 
物经 过长期 自然进 化而获 得的， 其 基础代 谢的随 即变异 产生了 对机械 伤害反 应的防 
御 物质， 强烈 体现抗 氧化系 统的运 转而诱 导伤害 防御反 应即修 复或抵 御机制 。但 
是， 以鲜 切果蔬 这种生 鲜食品 为实验 材料， 研究鲜 切加工 处理如 何激活 0XB 及生 
理应答 达到自 身保护 和组织 修复， 0XB 在时间 延续上 和组织 结构的 变化以 及与鲜 
切果 蔬品质 的关系 等方面 的研究 均未见 报道。 

乙烯 作为一 种植物 自然代 谢产生 的两个 碳原子 的气体 分子， 对植 物的代 谢调节 
可贯 穿其整 个生活 周期， 是 调节园 艺产品 成熟、 衰老 最重要 的植物 激素。 切 割伤害 
诱 发产生 的伤乙 烯在生 物学系 统中充 当了一 个信号 分子的 角色， 具有遇 激而增 ，传 
信 应变的 性质与 作用。 在 切割后 的短时 间内， 产 生的伤 乙烯又 诱导和 引发无 数个生 
理生化 反应， 如引 发生物 膜的去 极化、 细 胞膜结 构的破 坏及原 生质流 动性的 丧失， 
促 进氧化 作用、 诱 导蛋白 质和酶 的合成 及改变 切割果 蔬的营 养组成 等生理 效应。 

虽然， 果蔬 的可食 部分作 为植物 体的一 部分、 器官或 整体， 采收离 体后， 其生 
理代 谢发生 了明显 变化， 环 境的适 应能力 下降， 但是在 一定的 时期内 仍然具 有较强 
的适 应性调 节能力 （图 2)。 而植 物的防 御反应 很大程 度上是 通过信 号物质 激活防 
御 基因的 转录实 现的， 鲜切 果蔬如 何通过 伤害刺 激信号 转导， 诱导及 形成抗 氧化系 
统 或生物 化学防 御系统 以适应 环境的 变化， 尤其 是通过 一系列 生理生 化代谢 过程而 
达 到组织 修复， 实现自 身对切 割伤害 的保护 反应及 其对品 质的影 响尚无 定论。 这些 
伤害 响应可 能在翻 译水平 上提高 多种酶 活性， 也 可能诱 导或调 控编码 这些酶 的基因 
表 达进而 合成新 的酶， 并且这 些基因 表达和 酶活性 的提高 是仅局 限在伤 害部位 ，还 
是与远 离伤害 部位的 细胞组 织有更 加密切 的协调 代谢关 系还有 待进一 步研究 。但 
是， 这种 防御系 统的一 个重要 特征是 当植物 处于自 由基产 率较高 的环境 条件下 ，其 
活 性将被 诱导而 提高。 所以， 这种 防御性 抗氧化 系统使 植物对 伤害等 逆境条 件具有 
适应 性或提 高对逆 境的抵 抗性。 鲜 切机械 伤害不 但可诱 发大量 伤乙烯 产生和 呼吸速 
率的上 升等生 理生化 变化， 而且还 会激活 植物细 胞中的 抗氧化 酶类或 防御酶 系统， 
主 要包括 SOD、 CAT、 APX 等。 这些 酶可以 清除自 由基、 活 性氧， 以防止 其对细 
胞膜的 攻击， 防止 膜脂过 氧化。 在非 逆境条 件下， 一般 莴苣叶 片含有 少量的 酚类化 
合物， 但处于 机械胁 迫的逆 境下， 多 酚类物 质合成 途径被 启动， 合成 并积累 酚类化 
合物。 机械 伤害可 诱导鲜 切莴苣 中作为 酚类化 合物合 成途径 的第一 酶和限 速酶一 
PAL 活性 的显著 提高， 而 鲜切莴 苣褐变 的发生 是其积 累的酚 类物质 的氧化 作用的 
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重要指 针[9]。 据 报道， 莴苣 对鲜加 工所引 起的伤 害的反 应之一 是激活 PAL 活性并 
引发多 酚类物 质合成 [1°]。 这些多 酚类物 质用于 防御机 制或被 PPO、 POD 及酚酶 
(PA) 所 氧化。 所以， 伤害 组织中 多酚类 物质的 水平是 其合成 速率与 利用速 率的平 
衡。 伤 害胁迫 诱导的 PP0 活 性的提 高引发 鲜切果 蔬发生 的酶促 褐变， 这种 褐变主 
要 是由于 切割破 坏了细 胞膜的 结构、 增加膜 透性， 导 致隔离 的酚类 化合物 流出， 与 
空气 中的氧 气接触 ，在 PP0 的作用 下氧化 所致。 果蔬遭 受机械 损伤后 PAL 和 
POD 活 性迅速 上升， 促 进伤口 愈合和 木质化 作用， 这 两种酶 活性的 高低是 植物抵 
御机 械伤害 的重要 指标。 但是 PAL 和 POD 活性变 化是由 机械伤 害直接 诱导， 还是 
由 JA 或伤乙 烯作用 引起的 结果， 尚不 清楚。 许 多研究 表明， 这些酶 活性与 抗病性 
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或抗逆 性呈正 相关， 植物 的诱导 抗性产 生是通 过这些 酶系活 动而实 现的。 解 明机械 
胁 迫逆境 诱导的 抗氧化 系统的 作用生 理及其 伤害防 御反应 机制， 确定 抗氧化 酶系统 
与酶 促褐变 反应、 伤 害应答 与自身 修复的 生物学 机理， 揭示鲜 切果蔬 变质的 生理生 
化 机理， 可为鲜 切果蔬 科学与 技术的 发展奠 定理论 基础。 
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果 实采后 病害的 生物防 治机理 

Mechanisms  of  Biological  Control  on  Postharvest  Diseases  in  Fruits 


果实 是植物 生长、 发 育过程 中的一 个特殊 器官， 果 实中含 有的特 殊物质 （如膳 
食 纤维、 维 生素、 矿 物质、 抗氧化 剂等） 为人们 的健康 提供了 丰富的 营养， 是人类 
膳食结 构中不 可缺少 的重要 组分。 然而， 病原菌 侵染造 成的采 后腐烂 给水果 生产造 
成严重 影响。 果 实采后 腐烂是 一个全 球性的 问题， 据 统计， 发 达国家 每年有 
10% 〜 20% 的 新鲜果 实损失 于采后 腐烂， 而缺 乏冷藏 设备和 冷链运 输的发 展中国 
家， 其 腐烂损 失高达 30% 〜 40%。 我国 是世界 上生产 水果的 大国， 栽培面 积和产 
量均 居世界 第一。 然而， 果实采 后的病 害非常 严重， 每年 引起的 经济损 失高达 700 
亿元。 腐烂的 果实不 仅失去 了商品 和食用 价值， 而且病 菌侵染 后产生 的毒素 会危害 
人体的 健康。 有些采 后病原 菌分泌 的毒素 被证明 是潜在 的致癌 物质， 例如， 扩展青 
霉病菌 ( Penicillium  expansum) 产 生的棒 曲霉素 （patulin)L  1  ] 。 

果实采 后要经 历后熟 和衰老 过程， 这 一特质 决定了 果实采 后病害 的发生 有它的 
特殊 规律。 引起果 实采后 病害的 病原菌 多数为 真菌， 其 中以腐 生性强 的真菌 居多。 
这主 要是因 为采后 果实含 有较多 的水分 和营养 物质， 在 这种情 况下腐 生性强 的病原 
菌 会占据 优势， 这一特 点与植 株上病 害发生 的情形 不同。 这些 病原菌 主要通 过果实 
在采 收和运 输过程 中造成 的伤口 人侵， 也 有部分 病原菌 通过采 前潜伏 侵染的 方式侵 
人 果实。 尽管 低温、 气调等 采后贮 藏技术 可以减 少和延 缓采后 病害的 发生， 然而目 
前主 要的防 病方法 仍旧是 使用化 学农药 处理。 不可 否认， 化学 农药处 理可以 直接有 
效地 控制果 实采后 病害的 发生， 但 长期高 浓度的 使用化 学农药 带来的 环境污 染和食 
品安 全问题 也越来 越受到 人们的 关注。 同时， 化 学农药 的过量 和不当 使用会 让病原 
菌 产生抗 药性， 降 低农药 的防治 效果， 进 而迫使 农民再 增加农 药的使 用量， 使得上 
面提及 的环境 污染和 食品安 全问题 越来越 严重。 因此， 迫切需 要寻找 新的无 公害防 
治 手段。 

生 物防治 （biological  control) 被认 为是替 代化学 防治的 最有应 用前景 的无公 
害防病 方法。 生物 防治是 利用生 态学的 原理， 通 过生防 菌与病 原菌、 果实之 间的相 
互 作用来 抑制病 原菌对 果实的 侵染， 控 制病害 的发生 （图 1)。 这种 方法完 全符合 
现代 农业所 倡导的 绿色、 生态、 可持 续发展 的防病 理念。 然而， 目前 生物防 治在实 
际 生产中 并未得 到广泛 应用， 防治效 果不高 和不够 稳定是 生物防 治的主 要缺陷 ，而 
对生 物防治 机理的 认识不 足是限 制生物 防治效 果进一 步提高 的重要 原因。 

人们 对采后 病害生 物防治 的研究 开始于 20 世纪 80 年代， Wilson 和 Pusey 首 
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先提 出使用 拮抗微 生物对 果实采 后病害 进行生 物防治 的理念 [2]。 在 随后二 十多年 
的研 究中， 世界各 国的研 究人员 不断分 离出新 的生防 菌株。 目前， 在 果实采 后病害 
的 生物防 治中， 使用最 多的生 防菌是 酵母拮 抗菌， 主要 由于酵 母菌一 般不分 泌抗生 
素， 对营 养物质 的要求 较低， 容 易在果 实表面 定殖， 以及 具有快 速繁殖 的特性 。近 
年来， 美国、 南 非和以 色列等 国已经 生产出 几种防 治果蔬 采后病 害的生 防菌剂 ，并 
实现了 商业化 应用， 但所占 有的市 场份额 非常小 [3]。 国内， 中国科 学院植 物研究 
所， 浙 江大学 等多家 研究机 构也成 功分离 了多株 用于果 实采后 病害防 治的生 防酵母 
菌株， 在 苹果、 柑橘 、桃、 梨等 大宗果 品的采 后病害 防治中 表现出 良好的 防治效 
果 [4_7]， 但目 前还没 有研发 出可以 推广的 商品化 制剂。 生防效 力不高 和不够 稳定一 
直是困 扰生物 防治商 业化推 广的最 主要的 问题， 而要提 高生物 防治的 效果， 我们必 
须对 其防治 机理有 明确、 深人的 认识。 目前， 被 普遍报 道的生 防菌的 作用机 制包括 
营养和 空间的 竞争、 对 病原菌 的直接 作用、 诱导果 实产生 抗性等 [8] 方面。 


图 1 生防酵 母菌与 果实采 后病原 真菌直 接的吸 附互作 

然而， 人 们对这 些机制 的认识 目前还 主要停 留在现 象观察 和常规 生理和 生化指 
标的 分析， 缺乏 深人的 研究， 对 生产实 践的指 导作用 有限。 生 物防治 的机理 主要集 
中于生 防菌、 病原菌 和寄主 之间的 复杂相 互作用 ，.三 者之间 会相互 影响， 这 给相关 
的研究 造成了 困难。 同时， 目前 绝大部 分的生 防菌、 采 后病原 菌和果 实的遗 传背景 
信 息都不 清楚， 使得 分子生 物学、 基 因组学 等现代 研究手 段得不 到充分 应用， 这也 
限制了 相关研 究向深 层次的 开展。 值得高 兴的是 近年来 蛋白质 组学技 术逐渐 兴起， 
对生 物防治 机理的 研究起 到了很 大的推 进作用 |1]。 在未 来的研 究中， 需要 利用多 
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学科 的研究 手段， 重 点从以 下几方 面展开 研究： ①生防 菌在果 实伤口 处种群 建立的 
微 生态学 研究， 明确影 响生防 菌定殖 的关键 因子； ②生 防菌与 病原菌 吸附互 作的分 
子 机制； ③生 防菌诱 导寄主 产生抗 性的分 子机制 和关键 因子。 这些关 键机理 的解析 
将 有助于 揭开生 物防治 的神秘 面纱， 指导 人们通 过一定 的调控 手段来 提高和 稳定生 
物 防治的 效果， 推进生 防制剂 的商业 化应用 步伐， 这对 保护环 境和保 障食品 安全具 
有 重要的 意义。 
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茶树氟 铝富集 


Accumulation  of  Fluoride  and  Aluminium  in  Tea  plant 


茶树 ( Camellia  sinensis) 的聚氟 特性最 早为植 物学家 Vicky 所 发现， 茶树中 
氟 素含量 比一般 植物高 2 个数 量级， 茶叶 中氟含 量比梧 桐叶高 2 〜 3 倍， 比 桑叶高 
3 〜 6 倍， 比小白 菜叶高 5 〜 8 倍， 比大 葱叶高 13 〜 20 倍。 日 本学者 发现， 茶树也 
是 山茶科 植物中 含氟最 高的。 茶 树从茶 芽到成 熟老叶 含氟量 变化在 5 〜 2200mg/kg。 
植 物学家 Chenery 早就 指出， 茶树 也是一 种典型 的聚铝 植物， 其体内 的铝平 均含量 
在 1500mg/kg 以上， 老 叶中的 招含量 可高达 20  000mg/kg。 而一般 植物招 的含量 
都 很低， 仅为 0.  5mg/kg 至几十 mg/kg, 最多 也不过 300mg/kg 左右。 茶树 体内聚 
积 的铝要 比同是 在酸性 土壤中 生长的 桑树、 柑橘 等植物 几乎高 10 倍 以上。 成品茶 
叶 中铝的 含量为 400 〜 1400mg/ kg， 平均值 （940.  5 士 356.  1)  mg/kgra 。 

茶树不 同组织 器官氟 含量依 次为叶 片> 嫩枝 > 须根 >4 级分枝 >3 级分枝 >细 
根 >2 级分枝 >1 级分枝 > 主茎 > 中根 > 粗根 > 主根。 茶树 叶片中 的氟占 全株的 
90% 左右。 茶叶中 氟的含 量与叶 龄和树 龄密切 相关， 老叶 > 成叶 > 嫩叶， 夏秋茶 > 
春茶； 老龄 树茶叶 > 幼龄树 茶叶， 老叶 比嫩叶 氟含量 高数十 倍乃至 数百倍 [M]。 茶 
树 的不同 器官、 部位、 品种 及生长 环境的 铝含量 也不尽 相同。 通常， 叶子 >根> 
茎， 落叶 > 成熟叶 >根> 枝条 > 幼叶。 与 茶叶氟 的分布 相似， 同一器 官铝含 量则随 
器官发 育成熟 程度而 增加， 即嫩叶 < 成叶 < 老叶， 春茶 < 夏茶 < 秋茶， 幼龄茶 树< 
老龄茶 树[1’5' 

茶叶中 的氟、 铝主要 来源于 土壤。 茶树吸 收氟、 铝 与土壤 pH 密切 相关， 茶树 
最适宜 的生长 环境为 pH  4.0 〜 6.  5 的酸性 土壤， 随 着土壤 PH 下降， 茶 叶氟、 铝含 
量显著 增加， 并且铝 对氟的 吸收具 有良好 的促进 作用， 因而茶 树具有 同时富 集氟、 
铝 的生物 学特性 [8_11]。 

茶 园土壤 中的铝 有交换 态铝、 单 聚体羟 基铝、 酸溶 态铝、 有机络 合态铝 和腐殖 
酸铝五 种主要 形态， 腐殖 酸铝含 量最高 [1=_141。 茶 园土壤 中的氟 有水溶 态氟、 交换 
态氟、 铁 锰结合 态氟、 有机束 缚态氟 和残余 态氟五 种主要 形态， 残余 态氟占 全氟比 
例 最高， 其 余四种 形态氟 的含量 较低。 交换 态铝和 有机络 合态铝 与土壤 PH 呈显著 
负 相关。 随 pH 的 降低， 土壤 酸化的 加剧， 促进 了活性 的交换 态铝和 有机络 合态铝 
的 溶出， 使 得土壤 铝污染 加重， 另外， 两者 与土壤 有机质 含量正 相关。 单聚 体羟基 
铝与 pH 呈 显著正 相关。 而土壤 氟则是 水溶态 氟和交 换态氟 与土壤 pH 呈负 相关。 
可见， 土 壤溶液 酸性的 加强， 导致活 性铝、 氟 的溶出 增加， 在酸 性土壤 条件下 ，活 
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性 铝与氟 极易形 成少毒 且相对 稳定的 铝氟配 位物， 从而 在一定 程度上 减少对 土壤铝 
的毒害 效应。 

茶树中 的氟和 铝或者 以氟铝 络合物 的形式 迁移， 或 者氟、 铝分别 迁移， 到叶片 
后再 次结合 并积累 下来。 叶片 中铝优 先和氟 结合， 剩余铝 则和茶 叶中多 酚类、 有机 
酸等 结合。 在嫩叶 和老叶 中都有 30% 的 铝是和 除氟外 的其他 物质结 合的。 老叶、 
嫩叶、 落叶和 茶果中 A1/F 值基保 持恒定 （2.6 〜 2.7)， 说明 氟和铝 是以一 种成分 
固 定的化 合物的 形态存 在并随 叶片的 生长而 累积。 然而， 茶树 体内如 此高倍 富集的 
氟 和铝， 其化学 行为和 化学配 位形式 如何， 其真正 的生理 功能是 什么， 其是 否参与 
茶树的 物质代 谢过程 —— 尤其 是以多 酚类、 生物 碱和茶 氨酸为 特征的 茶树次 生代谢 
过程， 这些都 是国内 外学者 至今尚 未探明 的科学 难题。 

人类的 各器官 都含有 一定量 的氟。 氟对 骨骼和 牙齿的 亲和力 很强， 其中 90% 
以上沉 积在骨 骼和牙 齿中， 因此有 人把骨 骼称为 人体的 “氟 库”。 氟 可以促 进牙齿 
和 骨骼的 钙化， 参与磷 代谢， 有助 于钙和 磷形成 氟化磷 灰石， 从而 增强骨 骼的强 
度。 氟 参与牙 釉质的 形成， 在 牙齿表 面形成 氟化磷 灰石保 护层， 提高 牙齿的 强度， 
增强 牙釉质 的抗酸 能力。 然而， 人体摄 人过量 的氟会 产生氟 斑牙、 引发氟 骨病； 还 
会使 磷酸酶 活性受 抑制、 肾 上腺皮 质功能 低下、 染色体 畸变率 增加， 引起甲 状腺肿 
大、 主动脉 硬化等 [2’15’16]。 鉴于氟 对人体 有利也 有弊， 大部分 国家对 食品中 氟的摄 
人 量有所 规定， 如世 界卫生 组织推 荐人体 允许摄 人量为 2 〜 4mg/d、 儿童 1 〜 2mg/d， 
我 国有关 部门曾 建议每 人每天 摄取氟 的安全 限量为 3.5mg。 人体摄 人过量 的铝， 
会引起 中毒， 出 现大脑 损害、 骨骼 的损伤 及智力 障碍等 症状。 有研究 表明， 人的衰 
老与体 内铝的 蓄积量 呈正比 关系； 当 铝积累 量过高 时会加 速钙、 磷的 排泄， 使人体 
代谢 失调； 铝的积 累还具 有神经 毒性， 可 引发老 年性痴 呆症、 阿 尔茨海 默病、 帕金 
森病、 透析 脑病、 骨软 化和贫 血症等 [17’18]。 因而， 世 界卫生 组织和 联合国 粮农组 
织已于 1989 年正式 将铝确 定为食 品污染 物加以 控制， 提出人 体铝的 暂定摄 人量标 
准为 7mg/kg。 

由于过 量摄人 氟铝可 能有害 于人体 健康， 为此， 从茶 园到茶 叶生产 环节， 如何 
通过 物理、 化 学或生 物调控 技术， 减少 茶树氟 铝富集 及茶叶 冲泡过 程中氟 铝的溶 
出， 降低 由饮茶 带来的 过量摄 人茶源 氟铝的 风险， 是茶 叶科学 领域一 直在探 索的又 
一科学 难题。 

此外， 茶叶 冲泡体 系中， 溶出的 茶源氟 铝的存 在形态 如何？ 它们 进人人 体后怎 
样 代谢、 消化、 吸收和 排泄？ 茶叶 中富含 的多酚 类是否 有利于 降低高 氟高铝 对人体 
健康的 危害？ 这些事 关饮茶 与健康 的疑惑 正成为 科学领 域积极 探寻的 热点。 
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Thearubigin  and  Theabrownine 


茶红素 (thearubigin,  TR) 是红茶 中一类 复杂的 红褐色 酚性化 合物， 是茶色 
素 的主体 组分， 它主要 由儿茶 素类氧 化缩聚 而成， 主体 成分为 儿茶素 类的氧 化聚合 
体。 茶红素 类的相 对分子 质量为 700 〜 40  000, 差异 极大， 它 既包括 有儿茶 素酶促 
氧化 聚合、 缩 合反应 产物， 也 有儿茶 素氧化 产物与 多糖、 蛋 白质、 核 酸和原 花青素 
等产 生非酶 促反应 的产物 W。 

茶红 素是红 茶加工 过程中 儿茶素 的氧化 产物中 形成积 累最多 的一类 物质， 其含 
量 占红茶 干重的 6% 〜 15%。 茶红 素为棕 红色， 能溶 于水， 水 溶液呈 酸性， 深红 
色， 刺激性 较弱， 是 构成红 茶汤色 的主体 物质， 对茶汤 滋味与 汤色浓 度起极 重要的 
作用， 且参 与红茶 “冷 后浑” 的 形成。 此外， 它 还能与 碱性蛋 白质结 合生成 沉淀物 
存在于 叶底， 从而 参与红 茶叶底 色泽的 形成。 通 常认为 茶红素 含量太 高有损 红茶品 
质， 使滋味 淡薄， 汤色 变暗， 而茶红 素含量 太低， 茶 汤红浓 不够。 Roberts 认为， 
茶红素 含量与 茶黄素 含量及 过高的 茶红素 或较低 的茶黄 素与茶 红素比 会导致 茶汤深 
暗、 鲜爽度 降低。 茶红素 / 茶黄 素的 比率与 红茶品 质密切 相关， 比值过 高时， 茶汤 
色 暗且滋 味强度 不足， 比值过 低时， 亮 度好， 刺激 性强， 但汤 色红浓 度不够 [1]。 

Roberts 根据 双向纸 层析法 将茶红 素分为 SI 和 sn 两大 类型， 并指出 sn 型是 
极性大 呈褐色 的物质 [23。 Brown 等根据 Roberts 法分别 用乙酸 乙酯、 正 丁醇、 酸性 
正丁醇 对茶汤 进行萃 取并去 杂后， 制备了 五种茶 红素， 即溶于 乙酸乙 酯的为 TR-1, 
溶于正 丁醇的 TR-2  (甲 醇乙醚 不溶） 和 TR-3  (丙 酮不 溶）， 溶于 酸性正 丁醇的 
TR-4  (甲醇 与乙醚 不溶） 和 TR-5  (丙 酮与 乙醚不 溶）。 Krislman 等在 Brown 等方 
法 的基础 上用索 氏提取 器进行 固液萃 取从红 茶中分 离纯化 出五个 茶红素 部分， 五个 
部分均 不含儿 茶素、 茶黄 素和咖 啡碱。 Cotteu 等 用葡聚 糖凝胶 LH-20 柱层 析将茶 
红素分 离为全 溶于、 部 分溶于 和不溶 于乙酸 乙酯的 3 个 部分。 Ozawa 用一种 新型凝 
胶 Toyopearl  HW-40F 柱 层析分 离红茶 茶汤中 酚型组 分得到 可溶于 乙酸乙 酯茶红 
素、 可 溶于正 丁醇茶 红素、 不溶于 正丁醇 可透析 性茶红 素和不 溶于正 丁醇非 透析性 
褐 色高聚 合物。 Ozawa 等对 溶于正 丁醇的 酸性、 中性 TR 进行甲 基化、 脱没 食子化 
和酸 碱化学 降解， 发现 茶红素 是一类 儿茶素 异质聚 合物， 在儿 茶素的 4、 8 或 6、 
2’ 和 6 位相 结合， 且 B 环和 B 环以及 4 和 8 或 6 位相 结合。 萧 伟祥等 对有关 茶红素 
的国 内外研 究进行 综合， 总结 出茶红 素聚合 物中儿 茶素等 物质的 键合状 态和位 
置[:1。 后来采 用改进 的反相 HPLC 方法 分析， 也仅使 色素物 呈现一 个带若 干分离 
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峰的凸 宽带， 难以 获得纯 化合物 [4  ;1 。 徐 向前等 采用离 子交换 柱色谱 从乙酸 乙酯不 
溶的 茶红素 组分中 分离出 一个在 HPLC 上 呈一单 分离峰 的分部 M 。 Degenhardt 等 
结合 XAD-7 树脂和 高速逆 流色谱 对茶红 素进行 了分离 尽 管人们 采用纸 色谱、 
纤维 素吸附 色谱、 凝胶色 谱和高 速逆流 色谱， 但均未 能使茶 红素组 分完全 分离开 
来^3。 由于 茶红素 类的异 质性， 其 结构、 组成 及性质 都不甚 清晰， 分离纯 化存在 
较大的 难度， 至 今还未 能分离 纯化出 单体， 只能 通过各 种分离 手段将 其分成 若干分 
部来进 行组分 研究。 因此， 茶 红素类 的化学 结构与 组成一 直是国 内外近 50 年来努 
力探索 而未能 获得准 确答案 的科学 难题。 

茶褐素 (theabrownine,  TB) 为一 类水溶 性非透 析性高 聚合度 的褐色 物质， 
也是一 类组成 与结构 十分复 杂的化 合物。 它 的主要 组分是 多糖、 蛋 白质、 核 酸和多 
酚类 物质， 由茶黄 素和茶 红素进 一步氧 化聚合 而成。 茶褐 素呈深 褐色， 溶于水 ，不 
溶于 乙酸乙 酯和正 丁醇， 其含量 一般占 红茶干 物质的 4% 〜 9%。 它 是造成 红茶茶 
汤 发暗、 无 收敛性 的重要 因素， 其含 量与红 茶品质 呈高度 负相关 （7=—0.979)。 
红 茶加工 中长时 过重的 萎凋、 长时高 温缺氧 发酵， 是茶褐 素积累 的重要 原因。 红茶 
贮存过 程中， 茶黄素 和茶红 素会进 一步氧 化聚合 形成茶 褐素。 由于茶 褐素是 在茶红 
素 的基础 上进一 步氧化 聚合形 成的， 是化 学结构 与组成 更为复 杂的高 度聚合 色素物 
质， 显然， 要探 明其结 构与组 成的化 学实质 比茶红 素的研 究难度 更大。 

国 内外有 关茶红 素与茶 褐素的 化学实 质研究 绝大多 数集中 在儿茶 素类高 度酶促 
氧 化的红 茶类。 然而， 在微生 物后发 酵起重 要作用 的黑茶 （如普 洱茶、 茯砖茶 、青 
砖茶、 六 堡茶、 康砖 茶等） 以及儿 茶素类 部分酶 促氧化 的乌龙 茶中， 是否也 有茶红 
素和茶 褐素的 形成与 积累， 也 是学术 界一直 争论未 决的重 要科学 问题。 

茶 红素、 茶 褐素在 红茶和 黑茶中 占可溶 物和干 物质的 比重相 当高， 且远 远高于 
与红 茶品质 呈正相 关的茶 黄素。 然而， 由 于茶红 素和茶 褐素的 结构化 学研究 一直没 
有取得 实质性 突破， 人们对 茶红素 和茶褐 素在茶 叶品质 与风味 形成中 的真实 作用尚 
不完全 明晰， 它们的 生理功 能及其 对人类 健康的 作用效 果与作 用机制 研究也 难以深 
人。 随 着现代 分离纯 化技术 和化学 结构分 析手段 的不断 发展， 茶红素 和茶褐 素的结 
构与组 成必将 越来越 明晰， 它们与 茶叶品 质的关 系及对 人类健 康的作 用也将 得到准 
确的、 科学的 诠释。 这 一科学 难题的 破解， 必将有 效推进 红茶、 黑茶 产业的 快速健 
康发 展及消 费群体 的快速 拓展。 
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电 磁场对 采后果 蔬生理 及保鲜 的影响 


Effect  of  Electromagnetic  Field  on  Physiology  and  Preservation 
of  Postharvest  Fruits  and  Vegetables 


电 磁生物 效应是 生物物 理研究 的较新 领域， 人类对 电磁生 物效应 的认识 和研究 
始于 20 世纪 60 年代， Murr[1] 首 先发现 电磁场 处理鸡 足草， 使 其干重 减少， 叶片 
发生 灼伤； Sidway 等[23 发现电 磁场能 够影响 种子的 萌发。 20 世纪 70 年代 以来美 
国、 苏联、 日本等 国对生 物电磁 理论进 行了许 多研究 [3<。 苏 联侧重 于作物 的生长 
发育 方面的 研究； 美国 则对动 物特别 是神经 方面的 电磁反 应的研 究较为 突出； 曰本 
和苏联 对生物 中水的 构造与 电磁处 理的关 系更为 关注。 苏联学 者用实 验证实 了电磁 
场 处理水 可使酶 的活性 降低； 日 本学者 提出了 细胞内 水的相 层结构 模型； 美 国人的 
研究 也记载 了电磁 场通过 改变水 结构， 使生物 体生理 活动受 到抑制 的实验 结果。 

研究 人员在 20 世纪末 期开始 电磁生 物效应 在采后 果蔬保 鲜上的 应用研 究[5) ， 
从电 磁生物 效应角 度研究 电磁场 处理对 采后果 蔬生理 的影响 一 延长 果蔬保 鲜期的 
应用， 取得一 些重要 的新发 现[6~， 发现 经一定 条件的 电磁场 作用， 可使果 蔬的生 
理活 动受到 抑制、 呼 吸强度 下降， 保 持果实 硬度、 延 缓果实 转红、 减少 腐烂等 ，从 
而保 持良好 的果实 品质。 后 来一些 研究者 也报道 了这一 贮藏方 式的可 能性： 
Shivashankara™ 用电 磁场处 理芒果 能抑制 芒果的 细胞膜 透性增 加和酶 活性的 变化， 
抑制 了果实 呼吸， 延 长了货 架期； Bajgai[1°] 的研 究结果 显示交 变电磁 场可减 少蓝莓 
果 失重， 降低腐 烂率， 并保 持果实 硬度、 色泽， 延长了 果实货 架期。 进一步 的研究 
表明用 适宜强 度和时 间的电 磁场处 理果蔬 可以延 长果蔬 的保鲜 期[11] ， 并可 引起果 
蔬 的抗氧 化系统 加强， 降 低活性 氧的产 生及伤 害等。 这 些新的 发现对 当前颇 受关注 
的 电磁生 物效应 研究具 有重要 意义。 从实 验结果 来看， 电磁场 对采后 果蔬的 生理活 
动确有 影响， 而且果 蔬电磁 保鲜是 一种无 污染、 节 能的物 理保鲜 方法， 如能 进一步 
了解 其作用 机理和 规律， 将对 果蔬贮 藏保鲜 有重要 意义。 

目 前的研 究认为 电磁场 调控果 实衰老 的保鲜 技术是 基于以 下几个 理由。 

(1) 外部电 磁场改 变生物 细胞膜 电位， 从而 导致果 蔬细胞 膜的透 性和采 后生理 
发生 变化。 从深 人分析 电磁场 下果蔬 体内的 电场、 电位分 布规律 从微观 的角度 ，在 
膜水 平上， 分析 和验证 果蔬静 电保鲜 贮藏的 机理。 通过 求解果 蔬细胞 膜内外 的电场 
和 电位， 摸索 电场作 用下果 蔬细胞 膜电位 变化的 规律， 然后 利用电 磁物理 学的方 
法， 建立求 解细胞 膜电位 的计算 模型； 通 过实测 数据对 膜电位 变化规 律加以 验证; 
提出 了导致 电场下 细胞生 理变化 进一步 的研究 机理， 但 由于无 法实际 测定果 蔬在电 
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磁场下 的真实 电特性 数据而 使果蔬 在电磁 场下的 电特性 变化情 况基本 处于理 论分析 
阶段。 

(2)  电 磁场处 理后在 贮藏过 程中果 蔬的呼 吸强度 降低， 目 前推测 认为电 磁场调 
控果 实呼吸 作用最 有可能 的作用 点一是 直接影 响己糖 激酶、 磷 酸果糖 激酶、 丙酮酸 
激酶、 异柠 檬酸脱 氢酶和 CT 酮戊二 酸脱氢 酶等相 关酶的 活性； 二是影 响呼吸 链的电 
子传递 过程， 如果 此过程 受阻， 糖 酵解、 三羧 酸循环 产生的 氢不能 和氧结 合生成 
水， 呼吸 作用就 会受到 抑制。 也有 可能是 通过其 他途径 影响了 糖酵解 和三羧 酸循环 
等过 程中的 底物。 此外， 也有可 能在外 加电磁 场的诱 导下， 其 带有正 负电荷 的基团 
发生 位移或 重排， 使酶的 催化活 性发生 改变， 从 而影响 到果实 的呼吸 强度， 已有研 
究 表明电 磁场处 理可以 改变酶 的高级 构象。 

(3)  电磁 场处理 后果蔬 的乙烯 释放量 减少， 内源多 胺保持 在较高 水平， 推测可 
能由于 电磁处 理诱导 而抑制 了乙烯 合成过 程中某 些酶的 活性， 或减少 乙烯合 成前体 
物质 Met 的 含量， 延缓 果实乙 烯释放 高峰， 这可 能是调 控果实 衰老， 延长 保鲜期 
的原因 之一。 但这方 面的机 理尚待 进一步 探讨， 特别是 电磁场 处理延 缓内源 乙烯释 
放量的 机理等 生物电 磁的基 础理论 问题都 有待开 展更深 一步的 研究。 

(4)  电磁 场处理 可能对 果蔬的 活性氧 代谢及 SOD、 CAT、 POD 和 L0X 活性 
产生 影响， 并影响 果实细 胞膜的 透性， 调 控果实 的成熟 衰老。 如短期 高压电 场处理 
降低 了果实 POD 活性、 抑 制了谷 胱甘肽 还原酶 活性、 诱导了  APX、 SOD 和 CAT 
活性的 升高。 高 压电场 处理均 保持了 果实体 内较低 的活性 氧水平 （mo2 以及 
027  ), 但其 机理需 进一步 研究。 

(5)  也有 部分学 者认为 在电磁 场处理 时产生 的电离 臭氧起 到了对 果蔬的 保鲜作 
用， 但 有研究 表明采 用平行 金属极 板时， 由 于实际 测定中 极板产 生臭氧 量极小 ，因 
此 认为保 鲜的主 要作用 是在于 电场。 

在 后续的 试验研 究中发 现果实 一直暴 露处于 电场当 中时， 不论是 高压稳 恒静电 
场还是 高压交 变电场 持续作 用于果 实时， 都会对 其采后 成熟产 生促进 作用， 揭示出 
高 压电场 影响果 实采后 生理的 规律是 在作用 过程中 提高了 果实的 失重、 呼吸 反应和 
乙烯 生成， 而在 电场作 用后， 即果实 受到电 磁处理 后的贮 藏过程 中与对 照相比 ，却 
降低 了呼吸 强度， 减少了 乙烯的 释放， 从 整个贮 藏过程 来看， 则比对 照的失 重率要 
显著 减小。 但对这 一新现 象的电 磁生物 效应机 理和作 用的有 效利用 正在进 一步研 
究中。 

但 目前这 种电磁 生物效 应在采 后果蔬 中研究 较少， 那么 “ 采后果 蔬电磁 生物效 
应” 是否具 有普遍 规律？ 又怎样 影响采 后果蔬 保鲜、 延长保 鲜期， 其 机理是 什么？ 
电磁场 处理对 采后果 蔬的呼 吸代谢 历程有 何影响 （包括 对三羧 酸循环 过程和 和电子 
传递 链的影 响）、 是 怎样影 响乙烯 生物合 成和代 谢的？ 对 不同成 熟度、 不同 类型果 
蔬 是否同 样具有 生物效 应作用 也需要 进一步 探索。 同时， 这种 生物效 应的作 用机理 
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是 什么？ 此外， 不同 电磁因 子如电 场作用 方向、 场强 大小、 电 介质、 电 磁频率 、作 
用 时间、 电场 类型等 电磁处 理对采 后果蔬 的生化 反应等 生物效 应有何 影响也 尚待进 
一步 研究。 

因此， 研 究不同 场强、 频次、 处理时 间及电 磁场类 型等不 同电磁 因子的 电磁处 
理条 件下不 同类型 果蔬采 后的生 化反应 的机理 和反应 机制， 明 确电磁 处理对 采后果 
蔬 的呼吸 代谢、 乙烯 合成与 释放、 活性 氧代谢 和相关 酶等处 理体系 特征指 标的变 
化、 对 采后果 蔬生理 和品质 的影响 规律， 以及对 果蔬细 胞膜透 性和细 胞微结 构的作 
用， 从 而揭示 采后果 蔬电磁 处理的 生化反 应机制 及其品 质变化 的机理 以及果 蔬电磁 
保鲜的 机理， 为推进 生物电 磁学发 展奠定 新的理 论基础 并有可 能提供 新型节 能的果 
蔬保鲜 技术， 这将 是今后 电磁 场处理 对果蔬 保鲜机 理研究 的主要 内容。 

此外， 研究 电磁场 对采后 果蔬生 理及保 鲜的影 响涉及 生物电 磁学， 而这 是一门 
新兴 学科， 是研 究与动 植物系 统相互 关系和 相互作 用的一 门跨物 理学、 生物 学和果 
蔬 采后生 理学等 多门学 科边界 的交叉 学科。 由此 也决定 了对电 场下果 蔬贮藏 问题的 
研究必 须结合 各相关 学科， 研 究难度 很大， 长期 以来维 持着试 验研究 的可重 复性较 
差， 机 理研究 甚少的 局面。 

果蔬 是一个 特殊的 电场等 势体， 具有较 为复杂 的生理 特性。 因此， 电场 作用产 
生 的效果 也是不 同的。 它 不仅受 果蔬自 身生理 生化、 电磁 特性等 因素的 影响， 还要 
受 外界诸 因素的 影响， 这 给研究 增添了 更多的 困难， 实 验中不 但要考 虑电场 的类型 
而 且还要 考虑果 蔬自身 品种、 含水 量以及 周围环 境中的 温度、 湿度等 生物生 长的自 
然 条件和 自然环 境中电 磁场的 大小及 生物体 处置的 方向， 等等。 因此， 有待 于研究 
的内 容多， 难 度大， 更 系统地 实验研 究和理 论研究 还需更 深人地 进行。 

静 电生物 效应是 以生物 的宏观 现象表 现的， 而这些 宏观现 象与生 物体内 的微观 
过 程和机 制有着 密切的 联系。 因此， 研究 静电生 物效应 的重要 任务应 该是： 一方面 
搞 清楚它 的宏观 现象； 另一方 面要揭 示出它 的微观 机制。 目前， 这些 宏观现 象的试 
验 研究尚 处于资 料积累 阶段， 微观 机制的 研究还 远没有 达到相 互联系 的程度 。因 
此， 十分 需要继 续系统 地进行 静电生 物效应 的宏观 试验， 此外 还要深 人开展 微观机 
制的 探讨。 尤其 是从分 子生物 学水平 充分利 用现代 物理仪 器手段 全方位 地进行 
研究。 
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淀 粉结构 与食品 品质 


Starch  Structure  and  Food  Quality 


淀 粉在食 品加工 中主要 起增稠 和凝胶 作用， 是食 品的重 要组成 成分， 对 其质构 
品 质起着 重要的 作用。 淀粉很 早就被 用来加 工各种 食品， 如 粉丝、 粉条、 马 蹄糕等 
食品， 由 谷物粉 为主要 原料所 加工的 食品， 如 汤圆、 年糕、 丸子、 麻薯、 面 条等米 
面 制品， 它们 的质构 品质主 要也是 由淀粉 的结构 特性来 决定。 这些传 统的食 品对原 
料的 选择很 讲究， 比 如山东 龙口的 粉丝， 现在 也使用 东南亚 进口的 绿豆、 北 美进口 
的 豌豆为 原料来 生产， 但品质 还是与 当地的 绿豆粉 丝有些 差距； 广 州正宗 的马蹄 
糕， 使用水 马蹄提 取的纯 正荸荠 淀粉来 制造， 外 观好， 口 感弹靭 特殊， 掺用 木薯、 
玉米 等淀粉 都会使 其品质 变劣。 不同 种类的 淀粉， 同种类 的不同 品种、 产地 和成熟 
度所 生产的 淀粉， 可呈现 出极为 不同的 糊化、 浓黏、 凝 胶及其 稳定性 等物化 性质和 
应用效 果[1] 。 

另外， 淀 粉也可 以通过 变性的 处理， 改善 其应用 条件和 性质， 扩 大应用 范围和 
提 高使用 效果， 不同的 淀粉种 类及其 来源、 变性 方法、 工艺和 程度使 得制造 出来的 
变性 淀粉产 品的性 质千差 万别， 企业要 严格控 制才能 够生产 出质量 稳定的 产品。 

而对 于使用 （变 性） 淀粉 的食品 企业， 经常 会遇到 下面的 问题： ①同一 种变性 
淀 粉在不 同的企 业用于 加工同 一种的 食品， 应用 效果可 能相差 很大。 ②在某 一食品 
厂使用 得挺好 的变性 淀粉， 改 用另外 来源的 相同类 型和取 代度的 变性淀 粉产品 ，应 
用 效果可 能会有 显著的 差异。 ③在 食品厂 使用的 由同一 个原料 商提供 的不同 批次的 
相同型 号的变 性淀粉 产品， 使用效 果也可 能出现 波动。 ④食 品企业 在采用 （变 性） 
淀 粉配料 开发各 种新产 品的过 程中， 在控 制食品 流变质 构品质 方面， 主要还 是参考 
原料供 应商们 的推荐 建议， 及其提 供的各 种不同 的淀粉 配料， 通过不 断的配 方筛选 
及试验 来优化 完善生 产工艺 技术， 还是 传统的 爱迪生 氏的研 发实验 方法。 

在 20 世纪 40 年代 淀粉结 构的研 究获得 了重大 进展， 发现 证实淀 粉是由 直链淀 
粉和 支链淀 粉两种 高分子 组成， 研 究确认 了直链 / 支链淀 粉的分 子结构 的基础 模型、 
基本 特性， 以 及淀粉 颗粒的 结晶结 构及其 类型， 测 定研究 谷物、 根茎 和豆类 等不同 
种类 淀粉的 糊的流 变黏度 和凝胶 特性， 至今依 然是了 解认识 （变 性） 淀粉 结构性 
质、 生产 和应用 最基本 的理论 知识。 

但是， 单 凭目前 所掌握 的这些 理论知 识和研 究实验 成果， 对上述 实际工 作的指 
导 作用还 有限， 还 存在着 许多的 科学问 题有待 深人的 探讨和 研究。 淀 粉的许 多功能 
都 与其加 工过程 中产生 的多样 性结构 有关， 这些 科学问 题归根 结底都 是属于 淀粉的 
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分子 及颗粒 结构、 分散体 系的结 构等几 个方面 的理论 问题， 其 科学研 究的内 涵和意 
义叙述 如下。 

1.  淀 粉分子 组成、 颗粒结 构及其 分子质 量分布 

众所 周知， 淀 粉由直 链淀粉 和支链 淀粉两 种高分 子成分 组成， 其一、 二 级的化 
学结构 是决定 淀粉物 化性质 的结构 基础。 实 际发现 同一种 类不同 品种、 来 源的淀 
粉， 其直 链淀粉 含量很 接近， 颗粒 的粒径 分布、 显微 形貌、 X 射线衍 射形态 也未见 
有显 著差异 |2'3]， 但是其 宏观的 物化性 质却可 能相差 很大， 如 广西百 色地区 所产的 
木 薯淀粉 适于制 造黏弹 综合性 较好的 预糊化 淀粉， 青海 生产的 马铃薯 淀粉具 有低起 
糊 温度、 高峰值 黏度的 特性， 等等， 都可 能受其 支链淀 粉分子 的结构 及淀粉 分子的 
分 子质量 分布等 因素的 影响， 也与 植物品 种及其 生长过 程中淀 粉的累 积和气 候环境 
有关。 

因此， 采用现 代分析 仪器及 技术， 对国 内不同 品种、 不同 地区广 泛种植 的和不 
同收 获期的 木薯、 马 铃薯、 小 麦和蜡 质玉米 等淀粉 的多层 次的结 构及其 特性， 进行 
系统、 全 面深人 的检测 分析与 总结， 对于 进一步 认识淀 粉分子 结构- 性质的 关系规 
律以 及淀粉 超分子 的聚集 形态， 全面了 解国内 本土所 种植的 木薯、 马 铃薯、 小麦和 
蜡质玉 米的品 种及其 淀粉的 情况， 明确 品种育 种的目 标和重 要性， 夯 实中国 发展变 
性淀粉 工业的 基础， 对 农业、 淀粉工 业都具 有重要 的科学 意义。 

2.  淀粉的 糊化及 其淀粉 （水） 分 散体系 的结构 

淀 粉用于 食品加 工起增 稠稳定 或胶凝 作用， 其 基础是 淀粉的 糊化， 主要 取决于 
淀粉分 散体系 的微观 结构， 简 单地说 是淀粉 糊的微 观胶体 结构。 淀粉 颗粒的 粒度不 
一， 结构强 度也不 一样， 在同 一加热 糊化过 程中， 所 有淀粉 颗粒的 吸水、 溶胀 、破 
碎分 散不会 一致， 糊化 作用结 束后， 直链 淀粉等 可溶物 溶解分 散于水 中形成 了连续 
相， 未完全 分散的 吸水溶 胀破碎 的淀粉 残粒形 成了分 散相， 它 们最终 的胶团 胶粒状 
态和特 性与其 形成的 历程因 素关系 密切， 具有 多样性 和难确 定性。 其次， 上 述的这 
些淀 粉糊在 存储过 程中， 其物化 性质也 在不断 的变化 之中， 为 自由能 下降的 
过程 w 。 

从 物理化 学的角 度看， 淀粉 糊属于 非均相 的多分 散结构 的胶体 系统， 而 且是不 
稳定的 热力学 系统， 其微观 结构与 （变 性） 淀粉的 分子及 其颗粒 结构、 糊形 成的过 
程因素 有关， 又 随陈化 条件和 时间而 变化， 淀粉 （水） 分散体 系的时 效及过 程的结 
构表征 及其理 论认识 是重要 的科学 问题。 

3.  淀粉 与食品 组分间 的相互 作用以 及形成 复合物 的结构 

食品中 的淀粉 总是与 其他的 组分在 一起， 对 于富含 淀粉的 食品， 其质构 品质除 
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主 要受淀 粉的影 响外， 还要受 淀粉与 其他食 品组分 间的相 互作用 的影响 [5]， 比如脂 
肪酸、 乳化剂 等能够 与直链 淀粉分 子产生 复合的 结构， 如上 面的第 2 点 所述， 影响 
了淀粉 结构、 糊化 过程， 以 及最终 成糊的 多相胶 体结构 状态， 进而影 响了食 品的质 
构 品质。 

依此 思路， 也 可以理 解通过 物理、 化学 和生物 等技术 手段与 方法， 改变 了淀粉 
分子 的一、 二 级结构 和颗粒 的聚集 状态， 影响 了淀粉 的糊化 过程， 以 及最终 成糊的 
多相胶 体结构 状态， 进 而影响 了食品 的质构 品质。 

食品中 淀粉的 结构特 点是尺 度相差 很大， 一般既 有淀粉 大分子 的一、 二级结 
构、 淀粉- 配位体 的复合 结构、 l^m 到几 十微米 以上的 吸附小 分子的 膨胀破 碎未完 
全 分散的 “ 淀粉” 胶粒， 连续 的淀粉 相还可 以扩展 到宏观 水平， 扩展 形成立 体的网 
络 结构， 从而 增强食 品稠度 和形成 胶凝， 提 高食品 品质。 更透 彻地认 识了解 淀粉的 
多 尺度的 结构， 通过对 一个或 多个结 构的不 同层次 的研究 分析， 深人 掌握淀 粉结构 
在多组 分食品 和多相 食品体 系中的 特性、 变化 规律， 可 以指导 食品加 工业通 过组分 
选择、 加工 温度、 时间、 机械 条件等 控制， 获得 调控食 品质构 品质的 简便与 经济的 
方法 M 。 
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淀 粉老化 


淀 粉是指 D- 葡萄 糖通过 crl，4 和 crl，6 糖苷 键结合 而成的 高聚物 （图 1)， 分为 
直链淀 粉和支 链淀粉 [1] ， 它们同 时存在 于淀粉 粒中。 淀粉 乳经过 蒸煮、 焙烤 等加热 
过 程转变 为糊状 物的现 象称为 淀粉的 糊化。 糊化 淀粉在 储藏过 程中因 分子链 间氢键 
的 缔合而 产生的 硬化现 象称为 淀粉的 老化或 回生， 是 淀粉晶 体化的 过程。 


♦  1,4 糖升键 


mmmitmmm 


图 1 支 链淀粉 中葡萄 糖分子 间的连 接方式 


淀 粉颗粒 的结晶 结构随 不同来 源的植 物品种 而异， 主要产 生三种 类型： ① A 
型， 来源于 谷类如 玉米、 小麦、 稻 米等； ② B 型， 来源于 块茎、 果实 和茎的 淀粉， 
如马 铃薯、 香 蕉等； ③ C 型， 从 A 型到 B 型连 续变化 的中间 状态， 由 A 型或 B 型 
在某 些特殊 或预定 的条件 下转化 而来1  ='3] 。 

淀粉 乳在加 热过程 中随着 温度的 提高， 淀粉颗 粒的结 晶结构 将受到 破坏， 偏光 
十字 消失， 淀 粉颗粒 分散， 体 系黏度 剧增， 发生糊 化[1]。 然后， 一般 的淀粉 糊溶液 
在室 温或低 温静置 一段时 间后， 溶液会 变浊， 有 沉淀析 出形成 硬块， 不再 溶解分 
散， 也不 易被酶 作用， 这 种现象 称为淀 粉的老 化作用 (retrogradation), 也 成为凝 
沉或 回生。 淀粉 的老化 作用， 在高 干固物 下也会 发生， 如含 水量较 高的预 糊化淀 
粉、 湿 的绿豆 粉丝或 米粉， 冷 却的陈 馒头、 面包 和米饭 等食品 物料， 在放置 后便会 
失去原 有的柔 软性而 变硬， 也是 其中的 淀粉发 生老化 作用的 结果。 淀 粉老化 最基本 
的 解释是 溶液中 的淀 粉分子 的 热运动 随体系 温度的 降低 而 减弱， 淀粉 分子链 趋向于 
平行 排列， 互相 靠拢， 彼 此间的 氢键作 用增强 增多而 缔合， 形 成微晶 大于胶 体的质 
点而沉 淀[1’2]。 由 于淀粉 分子有 众多的 羟基， 分子 间氢键 的结合 牢固， 以致 老化的 
淀粉 不再溶 于水， 也 不易被 淀粉酶 水解， 因此对 食品物 料在保 质期间 的宏观 性质的 
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影响 很大。 

从已 有的淀 粉化学 的研究 能够了 解到， 淀 粉的老 化及其 结果， 与淀粉 的种类 
(包 括变性 淀粉） 及支 / 直链 淀粉 的比例 含量、 分 子质量 的大小 分布、 体系的 浓度或 
干固物 含量、 pH、 （冷 却） 温度 和其他 组分等 因素都 有关系 [:1， 但是， 对于 经过不 
同形成 历程的 在复杂 体系中 的糊化 淀粉， 其 老化的 结构及 其过程 性质， 依然 存在若 
干需 要进一 步探明 了解的 问题。 

(1)  水在 淀粉老 化中的 作用。 淀粉结 晶主要 靠一个 淀粉分 子链上 的脱水 葡萄糖 
单 元中第 2 位 羟基与 另外一 个淀粉 分子链 上的脱 水葡萄 糖单元 中的第 6 位羟 基的氢 
键形 成双螺 旋结构 W。 糊 化淀粉 放置在 低温条 件下， 是 水分子 间主动 缔合或 水分子 
的 迁移， 还 是因为 淀粉分 子间形 成氢键 “挤” 走了水 分子， 在 稀溶液 体系中 目前趋 
向 于后一 假设， 即淀粉 “脱水 收缩” 形成了 微晶； 在 高干固 物的形 态下， 体 系内的 
平衡 水分随 外界温 湿度的 变化而 迁移， 也将使 淀粉分 子链之 间老化 作用的 机会增 
加。 因此， 对 于在不 同环境 状态条 件下， 分散 的淀粉 分子链 之间、 淀 粉分子 链与水 
分 子之间 和水分 子之间 的氢键 作用及 其熵变 大小， 水分子 “被 挤走” 的动力 及其过 
程， 是很 重要的 问题。 

(2)  支 链淀粉 分子精 细的化 学结构 对淀粉 老化的 影响。 众所 周知， 直链 淀粉分 
子为 线状高 分子， 在 溶液中 空间阻 碍小， 易于 取向和 凝沉； 支 链淀粉 分子呈 现树枝 
状的 结构， 在 溶液中 空间阻 碍大， 不易 凝沉。 但是经 过实验 和研究 发现， 支 链淀粉 
分 子的外 链之间 还是会 发生一 定程度 的氢键 作用， 本身也 会产生 一定的 老化现 
象[4]。 通过 测定不 同支链 淀粉分 子精细 的化学 结构， 包括支 叉度、 内 外链的 长度及 
其 分布， 以及 影响直 链淀粉 分子及 其聚集 状态， 研究对 淀粉老 化的过 程及其 结构性 
质等 结果的 影响。 

(3)  淀 粉分子 链之间 发生氢 键缔合 作用、 产 生微晶 而老化 大家有 共识， 由于各 
种不 同的初 始状态 和存在 的变化 条件， 淀粉老 化后的 结构， 学 界没有 明确的 理论与 
认识， 复 杂是肯 定的： 在介观 的尺度 （1 〜 lOOOnm) 上 如何用 先进的 仪器分 析表征 
淀粉老 化后的 具有微 晶的混 沌结构 [5’6]  ? 
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Decomposition  and  Measurement  of  Taste 


食 品风味 是构成 食品诱 惑力最 重要的 因素。 广义的 食品风 味是指 摄人口 腔的食 
品刺激 人的各 种感觉 受体， 使人产 生短时 的综合 的生理 感觉， 该感觉 受人的 生理、 
心理和 习惯的 支配， 带有 强烈的 地区或 民族的 特殊倾 向性。 而 建立在 化学学 科基础 
上食品 风味一 般是指 味觉和 嗅觉的 总和。 “ 风味” 两字顾 名思义 ，风： 飘逸的 ，挥 
发性 物质， 能 引起人 的嗅觉 反应； 味： 不挥 发的水 溶性或 油溶性 物质， 能引 起人的 
味觉 反应。 食物中 风味物 质与人 体器官 的相互 作用称 为食物 的化学 感觉， 食 物化学 
感觉分 类如图 1 所示。 


卩 滋味甜 、酸 、咸、 苦等 

「口 内化学 感应一 

I- 化 学刺激 三叉神 经感应 （辣 椒素） 


食 品风味 一 


r 嗅觉 香气、 臭气等 

-鼻内 化学感 应 _ 

- 化 学刺激 三叉神 经感应 （ 二氧 化碳） 

图 1 食物的 化学感 觉分类 


食物 在口内 产生的 化学反 应称为 味觉， 一个苹 果由酸 、甜、 涩等 几种滋 味组成 
其 特有的 味觉， 是否 所有食 物的味 觉仅由 几种基 本滋味 组成？ 是否味 觉可利 用一定 
的手 段分解 为基本 滋味？ 滋味 的强度 与产生 滋味的 物质的 种类、 浓度 及其相 互作用 
的关系 如何？  一直是 食品科 学高度 关注的 问题。 

1. 人的味 觉生理 

人 的味觉 感受器 是位于 舌面上 的味蕾 ( taste  bud) , 或 称味器 （ gustatory  or¬ 
gan)，  主 要分布 于舌的 上表面 和边缘 的菌状 乳头和 轮廓乳 头中， 少数 散布于 软腭、 
会厌及 咽等部 位的上 皮内。 味蕾 是具有 味觉功 能的细 胞群， 由 30 〜 100 个变 长的味 
细胞被 一些非 敏感性 细胞包 合而成 [1] 。 人 的味蕾 越多， 味觉越 灵敏， 儿童味 蕾较成 
人 为多， 老年时 因萎缩 而逐渐 减少。 味 蕾由味 细胞、 支持 细胞和 基底细 胞组成 ，味 
细胞顶 端的味 毛由味 蕾表面 的味孔 伸出， 是味 觉感受 的关键 部位， 味 细胞连 接着神 
经 末梢， 呈味 物质刺 激敏感 细胞， 产 生兴奋 作用， 由味觉 神经传 人神经 中枢， 进人 
大脑 皮质， 产 生味觉 （图 2)。 
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2.  基本滋 味研究 

多变的 色彩都 可以由 H 原色 构成， 味 觉是否 如视觉 一样， 多种多 样的味 觉也是 
由少数 几个基 本滋味 组成？ 基本味 的概念 最早可 以追溯 到亚里 士多德 （Aristotle, 
公元前 384 〜 322 年）， 他认 为食物 的味觉 是由甜 、苦、 美 味多汁 、咸 、辣 、糙 、辛 
和酸 中的两 种巧妙 组合而 成的。 而古代 中国的 5 元素哲 学思想 则列出 了稍微 不同的 
5 种 基本滋 味：苦 、咸 、酸、 甜 和辣。 近代对 味觉的 研究， 基本确 定了酸 、甜、 
苦 、咸 、鲜、 脂 肪味六 种基本 滋味， 且它们 在味蕾 中的感 受器都 已被识 别出来 ，其 
中酸和 咸是由 感受器 的离子 通道接 收的； 而甜、 苦则属 于一种 G 蛋白 （鸟 苷酸结 
合 蛋白） 耦合 受体； 1908 年鲜 味被第 一次提 出来， 鲜 味可以 通过谷 氨酸单 钠盐引 
起 的非咸 味感觉 而得到 验证， 谷 氨酸能 和许多 不同的 G 蛋白耦 合受体 结合， 2002 
年成 功复制 出一种 专门识 别鲜味 的感受 细胞；  2005 年 11 月， 研究人 员对鼠 类进行 
试 验后称 发现了 存在第 六种基 本味道 —— 脂肪类 味道的 证据， 并且预 测人类 也可能 
有相同 的感受 器[:1)。 

日 常生活 中的美 味佳肴 几乎都 是多味 并存， 如能 对其基 本滋味 一一 解析 并定量 
分析和 测定， 设计食 品风味 和模拟 食品风 味将变 得十分 简单。 但是， 相对其 他感官 
功能模 拟研究 而言， 人工味 觉识别 研究起 步晚， 难 度大， 还需 要借助 医学、 生物化 
学、 食品 科学、 电 化学等 开展更 深人的 研究。 

3.  味觉 测定研 究进展 

(1) 感官 评价定 量化。 从古 至今， 通 过组织 经一定 培训的 人员或 选择味 觉灵敏 
的 人对食 品进行 品尝， 并对风 味做出 评价， 历 来是食 品品味 的主要 方法。 现 代感官 
科学的 发展， 已 经从生 理学、 心理 学和数 理统计 学等方 面不断 完善评 价方法 ，例 
如， 分 析型感 官评价 （analytics  sensory  evaluation) 、 偏 爱型感 官评价 ( preference 
sensory  evaluation) 等。 但 感官评 价始终 存在结 果主观 性强， 误 差大， 灵敏 度不够 
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等 缺点。 

(2)  生物传 感器的 制备与 应用。 模拟 或从生 物体提 取味觉 物质的 受体， 将其纳 
人 磷脂双 层膜中 制成仿 生膜， 通过灵 敏的电 位测定 方式测 定味觉 强度。 日本 九州大 
学 工学部 的研究 小组， 利用 DOPH  (磷酸 盐聚酯 纤维） 合成脂 质膜， 根据 溶液中 
离 子的种 类和浓 度的差 异所发 生的交 流电， 开发 了测定 咸味、 酸味和 苦味等 味觉的 
技术。 日本水 产省于 1986 年 4 月 和东京 工业大 学共同 开发了 能与人 的舌头 同样感 
知甜 味的传 感器。 在很薄 的脂质 膜中， 埋人 能与甜 味材料 和丙氨 酸结合 的酶， 当溶 
液中 的丙氨 酸与酶 结合， 膜的结 构发生 变化， 该变化 能以电 子信号 检知， 但 该传感 
器 的寿命 只有一 天多。 随 着生命 科学的 发展， 人们 对生物 膜进行 模拟， 研制 了多种 
可兴 奋性人 工膜， 用于味 觉研究 [5]。 其中脂 质膜是 应用较 多的人 工膜， 它具 有制作 
简便， 性 能稳定 可靠等 优点。 中国味 觉电化 学传感 器的研 究刚刚 开始， 几乎 没有比 
较 完善的 能识别 有味物 质的电 化学传 感器的 相关 报道。 

(3)  电子舌 技术的 发展。 电子 舌就是 模仿人 体味觉 的机理 研制出 来的。 电子舌 
由多通 道传感 器阵列 构成， 包 括工作 电极、 辅助 电极、 参比 电极。 比 较常用 的传感 
器有： 硫属 玻璃传 感器、 PVC 薄膜传 感器、 修 饰膜传 感器以 及非修 饰贵金 属电极 
传感器 等[6’7]。 目 前的电 子舌一 般需要 10 多 个甚至 20 个传感 器组成 阵列。 电子舌 
中的味 觉传感 器阵列 相当于 生物系 统中的 舌头， 感 受被测 溶液中 的不同 成分， 信号 
采集器 就像是 神经感 觉系统 采集被 激发的 信号传 输到电 脑中。 电脑发 挥生物 系统中 
脑的 作用。 通过 软件对 数据进 行处理 分析， 最后 对不同 物质进 行区分 辨识， 得出不 
同物质 的感官 信息。 试验 证明， 电 子舌技 术可以 对人的 5 种 基本味 感：酸 、甜、 
苦 、辣、 咸进行 有效的 识别。 但传 感器所 描述的 特征与 生物系 统的味 感不是 同一概 
念， 且当 测定不 同的样 品时， 同 一个相 同浓度 的基本 滋味测 定的信 号差别 很大。 

4. 味觉 解析与 度量的 复杂性 

(1)  味 觉与基 本滋味 的关系 还需要 进一步 研究。 近 几十年 的研究 显示， 食物的 
基本滋 味超过 六种， 除酸 、甜 、苦 、辣 、鲜、 脂肪 味外， 还有 一些滋 味并没 有包括 
在 基本滋 味中， 如太 阳味、 金属 味等， 这 类滋味 的识别 模型、 味蕾受 体均需 进一步 
研究。 

(2)  同 类滋味 物质的 理化性 质差别 很大， 很难 利用以 浓度、 电信 号或热 量值为 
手 段的检 测技术 来衡量 滋味的 强度。 如 蔗糖和 糖精都 是甜味 物质， 但 在一定 的浓度 
范 围内， 相同浓 度的蔗 糖和糖 精其甜 度相差 300 左右， 因此能 检测蔗 糖甜度 的仪器 
就不 能检测 糖精的 甜度。 苦味 物质、 鲜味物 质都有 类似的 情况。 不同 滋味物 质的化 
学多 样性决 定了其 在舌头 上的多 种传导 机制， 因此， 基于 任何电 信号的 传感器 、生 
物膜都 不可能 像舌头 一样感 受到两 种物质 叠加的 同一种 滋味的 强度。 

(3)  呈味物 质之间 的相互 影响， 很难 将一种 食品中 多种滋 味的强 度解析 出来。 
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将 各种滋 味物质 混合在 一起制 成一种 食品， 其所 产生的 味道并 非将这 些滋味 分别累 
加， 许多基 本滋味 会互相 作用， 其中 有增强 作用， 也 有掩盖 作用。 如 味精与 5'- 肌 
苷酸 （5'-IMP) 共同 使用， 能增强 鲜味若 干倍； 甘草苷 本身的 甜度为 蔗糖的 50 倍， 
但 与蔗糖 共同使 用时， 其 甜度为 蔗糖的 100 倍； 另如， 柠檬水 不加糖 则会觉 得非常 
的酸， 加糖 越多， 就 越不感 觉酸。 

(4) 感官 感觉与 仪器测 定值。 目前对 单一物 质的浓 度和感 官感觉 能够通 过定量 
化 学分析 确定其 关系， 如 3% 的食 盐咸度 适中， 10% 的食盐 太咸。 但 在食物 体系中 
就不 一样， 在 多糖、 多 蛋白质 的食品 中也许 10% 的食盐 感觉并 不咸。 因此， 对食 
品 味觉的 仪器测 定值与 人的感 官感觉 建立一 定的关 系难度 很大。 
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Molecule  Aggregations  of  Water  and  Its  Functional  Properties 


水 既是维 持人类 正常生 命活动 所必需 的基本 物质， 也广 泛地存 在于各 类食品 
中， 并与食 品的品 质和稳 定性有 着非常 密切的 关系。 因水的 含量、 分布、 状 态和取 
向 不仅对 食品的 结构、 外观、 质地、 风味、 色泽、 流 动性、 新 鲜程度 和腐败 变质的 
敏感 性产生 极大的 影响， 而 且对生 物组织 的生命 过程也 起着至 关重要 的作用 [1] 。生 
产及 流通过 程中只 要采取 有效的 储藏方 法控制 水分， 就 能够延 长高含 水量的 新鲜食 
品的 保藏期 m。 但 无论采 用普通 方法脱 水或是 低温冷 冻干燥 脱水， 食 品和生 物材料 
的固有 特性都 会发生 很大的 变化， 都无 法使脱 水食品 恢复到 它原来 的状态 （复 水和 
解冻) [3]。 因此， 在 食品的 解冻、 复水和 组合食 品内部 水分迁 移控制 方面， 在控制 
水分含 量或活 度或分 子移动 性以控 制许多 物理化 学变化 方面， 在利用 水分与 非水组 
分 （特 别是蛋 白质和 多糖） 适当相 互作用 而获得 更多有 益的功 能性质 方面， 不论从 
理论还 是技术 角度， 还有 许多问 题需要 进一步 解决。 

水分 子中氧 原子的 电负性 更大， 使得 氢原子 几乎成 为带有 一个正 电荷的 裸露质 
子， 极 易与另 一水分 子的氧 原子外 层上的 孤电子 对形成 氢键。 由于每 个水分 子最多 
能够 与另外 4 个水 分子通 过氢键 结合， 因 而能够 在三维 空间形 成氢键 网络结 构而产 
生较强 的缔合 作用， 聚 集成庞 大的水 分子簇 （H20)»， 形成 了水的 结构。 因此 ，每 
一 个水分 子的取 向和运 动都将 受到周 围其他 水分子 的明显 影响， 也受 到与其 共存的 
盐及具 有亲水 / 疏水 基团的 分子的 影响， 因为 它们将 发生相 互作用 （离 子-偶 极子、 
水 -溶质 氢键、 形成 “水 桥”、 疏水 水合、 笼形 水合物 和疏水 相互作 用等) ["6]。 这种 
作 用使食 品中的 水存在 体相水 （bulk  water， 或称游 离水、 自 由水） 和 结合水 
(bound  water, 或称束 缚水、 固 定水） 两种 形式。 食品 中水分 的这种 存在状 态的不 
同及 含量的 高低， 对 食品的 结构、 外观、 质地、 风味、 色泽、 流 动性、 新鲜 程度和 
腐败 变质的 敏感性 等也产 生重要 影响。 那 如何界 定食品 中的水 分是体 相水还 是结合 
水以及 它们的 含量是 多少， 就是 近年来 研究的 热点。 显然， 测定食 品中的 水分含 
量， 是 不能解 决该问 题的， 尽 管水分 含量的 测定很 容易。 

首先， 为此提 出了水 分活度 （water  activity， aw  ) 指标， 是 指食品 中水的 有效性 
(可 利用 性）。 现在， 水分活 度可用 冰点测 定法、 相对 湿度传 感器测 定法、 恒定 相对湿 
度平衡 室法和 水分活 度仪等 方法方 便快速 的测定 出来， 并可用 BET  (Brunauer,  Em¬ 
mett  &  Teller) 方程来 计算出 食品中 单分子 层水的 量[1’2’€  ,。 但由 于水分 活度受 共存非 
水 物质和 温度的 影响， 因此， 对 冷冻食 品和扩 散限制 的物理 或化学 反应不 适用。 
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其次， 为此又 提出了 分子流 （移） 动性 （M„,) 概念， 是 指与食 品贮藏 期间的 
稳 定性和 加工的 性能有 关的分 子运动 形式。 方 法弥补 了水分 活度的 不足， 对冷 
冻 食品和 扩散限 制的物 理或化 学反应 适用。 但 分子流 （移） 动 性却不 能很好 准确地 
测定， 导 致现在 可参考 的数据 很少， 限制 了其应 用[1〜;1。 

再次， 后来提 出了玻 璃化转 变温度 （7U 指标， 是从食 品的物 理特性 （食品 
的 结构、 外观、 质地、 流动 性等） 的变化 来评估 食品稳 定性的 方法。 食品中 7； 可 
由差 示扫描 量热法 （DSC)、 动 态力学 分析法 （DMA)、 动态 力学热 分析法 
(DMTA)、 热机 械分析 （TMA)、 热高 频分析 （TDEA)、 热 刺激流 （TSC)、 松弛 
图 谱分析 （MA)、 光 谱法、 电 子自旋 共振谱 （ESR)、 核 磁共振 （NMR)、 磷光光 
谱法、 高频光 谱法、 Mossbauer 光 谱法、 Brillouin 扫描光 谱法、 机 械光谱 测定法 
(mechanical  spectrometry) 、 动 力学流 变仪测 定法、 黏 度仪测 定法和 Instron 分析 
法等测 定[4’5"]， 但由于 n 值与 测定时 的条件 和所用 的方法 有很大 关系， 所 以在研 
究食品 玻璃化 转变的 时， 一般 可同时 采用不 同的方 法进行 研究。 同时， 复杂体 
系的 很难测 定， 只 有简单 体系的 可以较 容易地 测定， 这也限 制了其 应用。 

现在， 应 该说食 品体系 的玻璃 化转变 温度和 分子流 （移） 动性是 阐明水 分子的 
聚集 态与功 能性质 关系的 一种新 思路、 新 方法。 如何 将玻璃 化转变 温度、 分子流 
(移） 动性、 水分 含量、 水分 活度等 重要临 界参数 和现有 的技术 手段综 合考虑 ，并 
应用 于对各 类食品 的加工 和储藏 过程的 优化 及预测 食品的 品 质与稳 定性， 是 今后研 
究 的重点 之一。 

因此， M„, 和 n 的测定 技术， 水分子 聚集态 的更好 表示方 法以及 其与食 品功能 
性 质的关 系等的 研究， 是今后 研究的 重点和 难点， 也 是现在 还未完 全解决 的科学 
难题。 
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食品 加工中 的美拉 德反应 

Maillard  Reaction  in  Food  Processing 


法国 生物化 学家路 易斯. 卡 米拉. 美拉德 （Louis  Camille  Maillard) 在 1912 
年发 表的一 篇文章 中报告 了糖和 氨基酸 的棕色 反应， 将 葡萄糖 与氨基 酸溶液 加热， 
在加 热过程 中溶液 颜色变 黄继而 转为棕 褐色， 不 同的糖 （单 糖和 双糖） 和不 同的氨 
基酸所 致棕色 反应的 程度也 不一样 [1]。 在 以后发 表的文 章中， 他 常用到 “ 我的反 
应” （my  reaction) , 因 此后人 将此反 应称为 “ 美拉德 反应”  (Maillard  reaction)。 
美拉德 反应没 有酶的 参与， 故 又称非 酶促掠 色反应 （ norrenzymatic  browning  reac- 
tion)。 美拉德 反应可 开始于 糖与氨 基酸， 但反 应一旦 开始， 则可以 发展为 多途径 
多 反应物 的瀑布 式反应 网链， 其反应 途径和 反应产 物可变 得非常 复杂。 在美 拉德发 
表文章 之后的 40 年中， 有 不少研 究者从 不同角 度探讨 其反应 途径和 机理， 但没有 
一个概 括的和 系统的 了解。 一直到 1953 年， 美国的 糖化学 家约翰 • 艾德华 • 霍琦 
(John  Edward  Hodge) 对当 时有关 美拉德 反应的 文献作 了系统 总结， 首次 提出了 
美拉 德反应 主要途 径和反 应机理 他将 美拉德 反应分 为三个 阶段， 第一阶 段为初 
始反应 阶段： 还原糖 （带 游离的 羰基） 的 羰基与 氨基酸 的氨基 之间进 行加成 反应， 
加 成物迅 速失去 1 个水 分子， 生成 席夫碱 （Shiff  hase) 即 取 代葡胺 （ TV-substi¬ 
tuted  glycosylamine)  ，  这 是一个 可逆 反应， 如果 是醇糖 （如葡 萄糖） 则经 Amadori 
重排 ( Amadori  rearrangement  ) 生成  1- 氨基 -1- 脱氧 -2 -丽糖 ( l-amino-l-deoxy-2- 
ketose)。 如果 是酮糖 （如 果糖） 则经 Heyn 重排 （ Hey n  rearrangement) 生成 2 -氨 
基 -2 -脱 氧醇糖 （2-amino-2-deoxyaldose)。 这是 不可逆 反应， 这一阶 段的反 应产物 
没有 颜色。 第二阶 段为中 期反应 阶段： Amadori 重排产 物继续 进行的 反应， 主要有 
三条 途径： 一 是在酸 性条件 下进行 1， 2 - 稀醇化 (enolization) 反应 生成味 喃酸类 
(furanaldehyde) ; 二 是碱性 条件下 进行的 2,3 - 稀醇化 反应， 产生还 原酮类 （reduc- 
tone); 三是 继续进 行裂解 反应形 成含羰 基或双 羰基化 合物或 与氨基 进行分 解反应 
产生 酸 类， 这 类反应 又叫做 斯特雷 克降解 （Strecker  degradation)  „ 这是一 个糖和 
氨基酸 的分解 过程和 分解产 物相互 反应的 过程， 生成 许多活 性中间 产物， 如还原 
酮、 糠 醛和羰 基化合 物等， 开始 形成黄 色或棕 褐色化 合物。 第 H 阶段 为终末 反应阶 
段： 这 些中间 产物主 要经过 醇醛缩 合和醛 氨聚合 等反应 生成棕 褐色的 含氮杂 环化合 
物 （如 吡咯、 咪唑、 吡啶、 吡 嗪等） 的多聚 体[33。 美拉 德反应 复杂， 产生诸 多中间 
产物， 统 称为美 拉德反 应产物 （Maillard  reaction  product)。 霍倚的 文章第 一次将 
美拉德 反应进 行了系 统总结 ，至 2010 年 1 月， 这篇文 章已被 引用近 1000 次， 被美 
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国 《农业 与食品 化学》 杂志 列为该 刊引用 次数最 多的一 篇文章 [4] 。自 1912 年美拉 
德反 应报道 至今， 已有近 100 年 的研究 历史。 由 于美拉 德反应 途径多 、反应 产物复 
杂， 至今对 于美拉 德反应 途径和 反应产 物还没 有完全 清楚， 尤 其是美 拉德反 应的末 
期反 应途径 和反应 产物的 化学组 成到现 在还不 清楚。 这 是一直 困扰化 学家、 尤其是 
食品化 学家的 问题。 换 言之， 第一阶 段的反 应途径 和反应 产物已 经研究 明确； 第二 
阶 段的反 应途径 和反应 产物， 有 一些已 经研究 明确， 其他的 还在研 究中； 第 三阶段 
由中 间产物 聚合形 成多聚 体的反 应途径 和多聚 体的化 学结构 还只是 推测。 一般认 
为， 美拉 德反应 的终产 物是多 聚体， 有的 报告推 测它们 是网状 结构； 有的则 认为是 
链式 结构。 但 至今美 拉德反 应的终 产物多 聚体的 大小及 分子结 构还不 清楚。 

美 拉德反 应的反 应机理 复杂， 其 反应途 径和反 应产物 等受多 种因素 影响， 如反 
应物 的种类 和化学 性质、 反 应物的 比例、 反应 体系的 pH、 反应 温度和 时间、 水活 
度、 反应介 质等。 各个因 素相互 影响， 决定 着美拉 德反应 的途径 和产物 [5]。 主要因 
素 包括： ①反 应物， 是 指参加 反应的 糖和氨 基酸。 还原糖 的美拉 德反应 活性， 五碳 
糖中， 核糖 > 阿拉伯 糖> 木糖； 六碳 糖中： 半乳糖 > 甘露糖 >葡 萄糖； 多 数情况 
下， 葡 萄糖的 反应活 性大于 果糖； 五碳 糖的反 应活性 大于六 碳糖； 单 糖的反 应活性 
要大于 双糖， 后者又 大于多 糖[6]。 Ashoor 等研究 了不同 氨基酸 的美拉 德反应 活性。 
他 们用葡 萄糖、 乳糖、 果糖和 蔗糖与 不同氨 基酸在 121°C 加热 lOmin。 然后 依据反 
应活性 将氨基 酸分成 3 群， 高褐 变组： 赖 氨酸、 甘 氨酸、 色 氨酸、 酪 氨酸； 中褐变 
组： 脯 氨酸、 亮 氨酸、 异亮 氨酸、 缬 氨酸、 丙 氨酸、 甲硫 氨酸； 低褐 变组： 组氨 
酸、 苏 氨酸、 天冬 氨酸、 精 氨酸、 半胱 氨酸、 谷 氨酸。 氨基酸 的美拉 德反应 活性大 
于肽和 蛋白质 [7]。 ②反 应物的 比例， 美 拉德反 应的褐 变程度 与反应 物的比 例的有 
关。 美 拉德反 应的褐 变程度 随着糖 和氨基 酸的比 例减小 而升高 ，如 10  :  1<2  :  1< 
1  :  1<1  :  5。 在葡萄 糖和精 氨酸的 反应体 系中， 增加葡 萄糖和 精氨酸 (glucose  = 
arginine) 的 摩尔浓 度比， 如 1  :  1， 2:1， 4  :  1 和 10  :  1 ， 则 会使美 拉德反 应的褐 
变程度 递减。 在葡 萄糖和 甘氨酸 （glucose:  glycine) 的 反应体 系中， 减小 甘氨酸 
和葡 萄糖的 摩尔浓 度比， 如 1  :  0、 1  :  0.  1、 1  :  0.  5、 1:1、 1  :  5 和 1  :  10, 则会 
使美 拉德反 应的褐 变程度 递增。 ③反应 体系的 pH， 反应 体系的 pH 对美拉 德反应 
的 褐变程 度也有 决定性 影响。 随着 pH 的 增高， 美 拉德反 应的褐 变程度 增加。 在葡 
萄糖 和赖氨 酸反应 体系， pH 为 6 时， 几乎没 有棕色 反应的 发生。 随着 PH 增加 
(pH6 〜 10)， 掠 色反应 发生， 褐 变程度 呈逐渐 增加。 再増加 pH  (pH10 〜 13)， 褐 
变 程度并 不一定 增加， 反 而会有 减少。 多数情 况下， 在 pH 为 10 时， 褐变 程度达 
到 最大。 pH 对 于美拉 德反应 的起始 和反应 的进程 有直接 影响。 但随 着美拉 德反应 
的 发展， 反应 体系的 pH 会 降低。 在 葡萄糖 和赖氨 酸反应 体系， 120°C 加热 lh， PH 
会下降 3 〜 5 个 单位， 可以从 反应起 始时的 PH7 或 10, 降到 3 〜 5 或 5 〜 7。 这与美 
拉 德反应 中糖分 解生成 有机酸 有关。 ④反应 温度和 时间， 反应 温度也 是确定 美拉德 
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反 应发生 的重要 因素。 一般 而言， 加 热温度 每提高 10°C, 美 拉德反 应速率 可增加 
2 〜 8 倍。 在 糖和氨 基酸美 拉德反 应模式 体系， 若达 到同样 的褐变 程度， 20°C 时约 
需 4 周 时间， 100°C 时需 3h， 150°C 时则 只需要 5min。 ⑤相 对湿度 / 水活 度， 在物质 
固态 体系， 美拉 德反应 起始的 关键水 活度为 0.2, 这时 反应物 分子的 表面包 裹有单 
层水 分子。 由此 水活度 每增加 0.  1 个 单位， 棕色 反应速 率增加 2 〜 3 倍。 一 般在水 
活度为 0.5 〜 0.8 时， 褐 变程度 可达到 最大。 因此， 对于 美拉德 反应的 发生和 发展， 
最佳水 活度为 0.5 〜 0.8。 ⑥反应 介质， 反应介 质的种 类和化 学特性 也影响 美拉德 
反应的 发生。 在 葡萄糖 和丙氨 酸反应 体系， 以不 同浓度 （0.02 摩尔 浓度、 0.05 摩 
尔 浓度、 0.2 摩尔 浓度和 0.  5 摩尔 浓度） 的柠 檬酸或 磷酸缓 冲液为 介质， 在 pH7 
和 25°C 加热， 在柠檬 酸缓冲 液中没 有棕色 反应的 发生。 在磷 酸缓冲 液中棕 色反应 
发生 很快， 且褐 变程度 随着磷 酸缓冲 液摩尔 浓度的 增加而 增加。 将葡 萄糖和 面筋蛋 
白反应 体系分 别在湿 态和干 态下于 150°C 加热 lh， 结果 显示在 湿态下 则有较 多亲水 
性棕色 物质生 成™。 改变上 述五个 因素中 的任一 因素， 都会影 响美拉 德反应 的进程 
及 其反应 产物， 而且各 因素之 间相互 关联和 影响。 改变 和控制 美拉德 反应的 进程及 
其反应 产物， 一直是 许多食 品科学 工作者 研究的 问题。 

在 食品加 工过程 中常见 的非酶 促棕色 反应还 有焦糖 化反应 （caramelization) ， 
这是 单糖或 双糖在 高温下 的热裂 解反应 （pyrolysis)， 在酸性 或碱性 条件下 都可以 
发生， 也 生成棕 色反应 产物。 它 的终产 物称为 焦糖素 （caramel)。 焦 糖化反 应需要 
较高温 度才能 发生， 一般 而言， 焦糖 化反应 发生的 温度为 120°C。 而 美拉德 反应不 
但 在高温 条件下 发生， 而且 也可以 在较低 的温度 条件下 发生。 例如， 五碳糖 和葡萄 
糖的 美拉德 反应不 但可以 在室温 发生， 甚至可 以在冰 箱室中 （4 〜 5°C) 发生。 这是 
因 为氨基 酸在美 拉德反 应中也 起着催 化剂的 作用。 美拉 德反应 的终产 物则被 称为类 
黑素或 类黑精 （melanoidin)。 因为 食品中 多含有 糖和氨 基酸， 而且 它们发 生反应 
的温 度范围 较宽， 所以 说在食 品加工 和储藏 过程中 都会有 美拉德 反应的 发生。 美拉 
德反应 的发生 及产物 会影响 到 食品的 品质和 特性， 既 有有益 的一面 也有不 利的一 
面。 前面已 经提到 美拉德 反应可 以产生 棕褐色 物质， 会使食 品带棕 褐色。 如 烤制的 
面饼、 比 萨饼、 面包、 炸 薯条、 咖啡、 酱油、 啤酒、 黑巧 克力， 等等， 对于 这些加 
工的 食品， 棕 褐色是 诱人的 颜色， 和颜色 一道产 生的还 有特殊 的风味 物质， 这也是 
美拉德 反应所 产生。 试想 如果这 些食品 没有了 这棕褐 色和其 特有的 风味， 人 们还会 
那样 喜欢它 们吗？ 比萨饼 是美国 等国家 大众所 喜爱的 食品。 在 研制和 开发能 够在微 
波炉中 快速完 成比萨 饼半成 品的焙 烤的过 程中， 所遇到 的主要 问题就 是在微 波炉中 
加热制 出的比 萨饼不 出现棕 褐色， 也 没有焙 烤的芳 香味。 这是 相关食 品工作 者一直 
努力要 解决的 问题。 不 过对一 些食品 来说， 美拉德 反应生 的颜色 是要避 免的。 典型 
的例 子就是 奶粉放 置时间 较久， 颜色就 会由白 变黄。 这里， 美 拉德反 应产物 形成和 
颜 色变化 也常被 作为反 映食品 质量的 指标。 美拉 德反应 不仅产 生颜色 物质， 还产生 
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许 多特殊 的风味 物质。 例如， 烤制的 面饼、 比 萨饼、 面包、 炸薯条 都有特 殊的香 
味； 咖啡豆 经过不 同温度 和时间 的烤炙 之后， 可以 研磨泡 出不同 口味的 咖啡。 已经 
研究 证实与 咖啡口 味有关 的风味 物质有 上千种 之多。 葡 萄糖或 果糖与 赖氨酸 反应， 
可产 生类似 炸薯条 的风味 物质； 葡 萄糖或 果糖与 谷氨酸 反应， 可产生 鸡肉香 物质； 
半 胱氨酸 与核糖 反应， 可产生 肉香物 质等。 一般 说来， 将糖和 氨基酸 加人相 应的食 
物 基质， 可使 产生的 风味更 逼真更 浓郁。 例如， 在动 物蛋白 和植物 蛋白的 水解物 
中， 添加 一定种 类和比 例的氨 基酸和 糖等， 经加热 反应， 可制备 成接近 自然的 、相 
应的香 味物质 （香 精）。 包 括肉味 香精， 如牛肉 香精、 鸡 肉香精 和鱼肉 香精； 调味 
品 香精， 如酱油 香精、 蒜味 香精， 焙 烤食品 香精和 烟草香 精等。 如何 利用美 拉德反 
应来生 成制备 特征明 显的、 接近自 然的风 味物质 也是许 多食品 科研工 作者所 研究的 
问题。 美 拉德反 应产物 不但产 生颜色 和风味 物质， 还产 生许多 抗氧化 物质。 在模式 
反应 体系， 经 过加热 反应， 其抗氧 化性会 大大提 高™。 美拉德 反应抗 氧化产 物有大 
分 子的， 也 有小分 子的； 有亲水 性的， 也 有疏水 性的。 其抗氧 化作用 机制有 自由基 
清除和 抑制脂 质过氧 化等。 还有 研究者 报告， 美 拉德反 应产物 有抑制 细菌生 长的作 
用。 美拉德 反应产 物对许 多细菌 有抑制 作用， 包 括沙门 氏菌、 大肠 杆菌、 葡萄球 
菌、 李斯特 菌等。 美拉德 反应产 物抗菌 机理还 不十分 清楚， 有研 究结果 显示， 美拉 
德 反应产 物可与 铁离子 结合， 可限 制细菌 对其生 长所需 要的铁 离子的 利用， 从而抑 
制细菌 的生长 [9]。 一般烤 炙过的 食品可 以放置 较长时 间而不 变质， 可 能与美 拉德反 
应 产物具 有较强 的抗氧 化性和 一定的 抗菌性 有关。 

美拉德 反应的 发生及 产物也 会给食 品带来 不利的 特性， 除 了给一 些食品 带来不 
希 望出现 的颜色 之外， 还会降 低食品 的营养 价值。 这 主要包 括两个 方面， 一 是氨基 
酸参加 美拉德 反应， 转化 为美拉 德反应 中的诸 多中间 产物， 导 致氨基 酸含量 减少， 
尤其是 必需氨 基酸的 减少， 对 于婴幼 儿食品 是需要 注意的 问题； 二是 美拉德 反应产 
物对肠 道内的 一些蛋 白酶、 肽酶， 还 有一些 二糖酶 的活性 有抑制 作用。 这会 对蛋白 
质、 肽和 糖的消 化吸收 有一定 影响。 美拉 德反应 产物还 能与钙 、铁 、铜 、锌、 镁等 
矿物质 结合， 影响 它们的 吸收。 除了对 食品的 营养价 值有影 响外， 美 拉德反 应产物 
的 食品安 全性也 一直是 一个受 关注的 问题。 在对 沙门氏 菌的致 突变实 验中， 美拉德 
反 应产物 显示出 致突变 作用。 美拉 德反应 产物在 细胞试 验中显 示一定 的细胞 毒性， 
但在 一些实 验动物 （如 大鼠） 长期喂 饲实验 中未见 病理学 改变。 天冬 酰胺和 葡萄糖 
在高温 （>120°C) 下可 通过美 拉德反 应途径 生成丙 烯酰胺 [31。 丙烯 酰胺在 动物表 
现出 致癌性 和神经 毒性。 2002 年 瑞典斯 德哥尔 摩大学 的研究 者发现 炸薯条 中含有 
较 高浓度 的丙烯 酰胺。 随后 的研究 发现马 铃薯等 一些含 淀粉食 物中的 天冬酰 胺含量 
较高， 在油 炸和烤 制过程 中与糖 反应生 成丙烯 酰胺。 已 有一些 大规模 的人群 调查， 
研究 膳食中 丙烯酰 胺含量 与癌变 发生的 关联， 但 至今还 没有证 实和发 现膳食 中丙烯 
酰胺 含量与 癌症发 病率有 关系。 
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食 物蛋白 质功能 特性形 成机制 

The  Mechanism  of  the  Generation  of  Functionalities  of  Food  Proteins 

蛋白质 是人体 所必需 的七大 营养素 之一。 它 作为食 品不但 提供人 体所必 需的氨 
基酸， 而 且对于 食品的 质构、 色泽、 风 味都有 重要的 影响。 由 于食品 中蛋白 质种类 
众多， 且特性 各异， 所 以虽然 都是蛋 白质， 其 表现的 特征却 迥异， 如 乳清蛋 白可溶 
于水， 而 麦谷蛋 白不溶 于水； 豆腐 脑爽滑 易咽， 牛肉干 却坚靭 耐嚼。 因此， 研究食 
物 蛋白质 的功能 特性的 成因， 对于 选择原 料开发 食品， 改进食 品质量 都有极 其重要 
的指导 和实践 作用。 多年 以来， 食品 中蛋白 质的功 能特性 的形成 机制、 与结 构和各 
种作用 的相互 关系等 方面的 研究一 直是食 品科学 研究的 热点， 但也 是难点 之一。 

1. 食 物蛋白 质的功 能特性 的定义 和分类 

食物 中的蛋 白质功 能特性 指除蛋 白质的 营养价 值外， 食物 中蛋白 质在食 品的加 
工、 贮藏、 制备 和销售 期间， 影响食 品体系 性能的 物理性 质和化 学性质 [1]。 蛋白质 
常见的 功能特 性可以 分成四 大类， 即水合 特性， 蛋白 质表面 性质、 感 官特性 和蛋白 
质分子 间相互 作用， 这 些大类 下面又 可以分 成若干 小类， 如表 1 所示 [2—:1。 


表 1 常见的 蛋白功 能特性 

功能特 性分类 

典 型蛋白 

产 品举例 

水 合特性 

持水性 

卵 清蛋白 

肉类、 

面包、 糕点 

湿 润性和 膨胀性 

谷蛋 白和醇 溶蛋白 

面团 

黏着性 和黏度 

明胶 

浓汤 

分 散性和 溶解性 

清蛋白 

汤料、 

豆浆、 酱汁 

蛋白质 分子间 的相互 组 织性和 纤维化 

大 豆蛋白 

人造肉 

、 大豆蛋 白纤维 

作用 

黏结和 黏合性 

谷蛋 白和醇 溶蛋白 

馅料、 

香肠、 面团 

凝 胶性和 沉淀性 

大豆 蛋白、 乳 球蛋白 

豆腐、 

奶酪 

蛋 白质表 面性质 

乳化性 

乳 球蛋白 

肉汤 

起泡性 

卵 清蛋白 

冰淇淋 

、 蛋糕 

成膜性 

胶 原蛋白 

肠衣 

感 官特性 

咀嚼性 和弹性 

肌原纤 维蛋白 

馒头、 

面包 

爽滑性 

大豆 球蛋白 

豆腐 

色泽 

面包 

风味 

风 味物质 

食 物蛋白 质功能 特性形 成机制 


•  443  • 


这 些功能 特性不 是孤立 存在， 而 是相互 影响。 例如， 黏度 和溶解 度均会 涉及蛋 
白质 与蛋白 质之间 的作用 和水合 性质； 蛋 白质的 凝胶作 用涉及 蛋白质 分子间 的相互 
作用， 又涉及 蛋白质 的水合 性质。 

2. 功能特 性的研 究现状 

为了 研究蛋 白质功 能特性 的形成 机制， 人们 开展了 大量的 研究， 发现蛋 白质功 
能性质 受蛋白 质的分 子组成 和结构 性质的 影响， 如蛋 白质的 大小、 形状、 氨 基酸组 
成和 顺序、 静 电荷和 电荷的 分布、 蛋白质 结构、 疏 水性和 亲水性 之比、 分子 的柔性 
和刚 性及蛋 白质分 子间的 相互作 用等； 同时 受外界 环境的 影响， 如 温度、 pH、 盐 
浓度、 压 力等； 而且蛋 白质与 其他食 物成分 的相互 作用及 加工、 储存 条件等 因素都 
会 引起蛋 白质功 能性质 的改变 。表 2 详细 地罗列 了目前 人们已 经有所 了解的 部分蛋 
白 质功能 特性的 起因。 


表 2 蛋白质 部分功 能的影 响因素 

功 能特性  影 响因素 


持 水能力 


溶解性 


氨基酸 （随 着极性 氨基酸 残基的 增加而 增加） 组成、 蛋白质 构象、 疏 水性、 温度、 pH、 
离 子强度 

氨基 酸组成 （亲 水氨 基酸与 疏水氨 基酸比 例）， 蛋白 质表面 疏水性 （减 少蛋 白质表 面疏水 
氨基酸 残基， 可以提 高溶解 度）， 并受所 带静电 的影响 （改变 PH 使 蛋白质 远离等 电点， 
增加 蛋白质 间静电 斥力， 提高溶 解度） 


蛋 白质溶 胀和持 水能力 （增加 蛋白质 的水分 吸附， 减少自 由水， 并 且蛋白 质的膨 胀和水 
合填充 了自由 空间， 增 加体系 间相互 联系， 提高黏 度）， 蛋白 质浓度 （黏度 随着蛋 白质浓 
度 的增加 呈指数 增长） 和 溶解性 （增 加蛋白 质溶解 度时， 会增加 蛋白质 溶液的 黏度） ，蛋 
白质 结构和 疏水性 （当蛋 白质伸 展后， 增 加蛋白 的流体 面积， 从 而增加 黏度） 


氨基 酸组成 （当 蛋白 质以疏 水性氨 基酸为 主时， 蛋 白质倾 向形成 无序、 不透明 凝胶； 当蛋 

^  _  白质以 亲水氨 基酸为 主时， 蛋 白质倾 向形成 有序、 透 明的凝 胶）， 蛋白 质变性 （蛋 白变性 

凝胶性 

后， 分子 伸展开 来形成 长链， 而 后在各 种非共 价键驱 动下， 相 互连接 形成凝 胶）， 体系 pH, 
离子 强度， 温度， 还原剂 （这 些因素 影响蛋 白质间 的非共 价键， 从而 也会影 响凝胶 形成） 

蛋白 的构象 和蛋白 质在界 面的伸 展能力 （如构 象的稳 定性， 疏 水和亲 水氨基 酸残基 分布） 
乳化 性与起 的 影响， 外 界因素 的影响 （如 pH、 离子 强度、 温 度）。 起泡 能力受 蛋白质 分子柔 顺性、 
泡性  疏 水性、 静电 荷量及 分布、 流体 力学等 影响。 变 性会增 加疏水 面积和 结构的 柔顺性 ，所 

以变 性可以 改进蛋 白质的 乳化性 


总 结以上 研究， 可以发 现蛋白 质的功 能特性 形成首 先与其 自身结 构特性 密切相 
关。 在 复杂的 食品体 系中， 蛋白 质依然 遵循降 低体系 能量的 热力学 规则， 自 发遵从 
相似 相容的 方法， 与食品 中的其 他成分 或是同 类发生 着相互 作用。 蛋 白质具 有表面 
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疏水 性决定 它可以 在疏水 作用力 的作用 下与非 极性物 质发生 作用， 蛋 白质的 极性氨 
基酸 残基的 存在使 得它可 以通过 氢键、 静电作 用力与 极性物 质发生 作用， 蛋 白质存 
在的 各种活 性基团 （如 巯基、 羧 基等） 可以使 它在适 当条件 下与其 他物质 （或自 
身） 形成共 价键。 因此， 蛋 白质的 功能特 性实际 上是自 身结构 在热力 学推动 力下发 
生 相应变 化的宏 观外在 表现。 同时， 环 境因素 （如 pH 和离子 强度） 对于蛋 白质的 
功 能特性 也起到 重要的 作用， 但是它 们属于 动力学 因素， 它们 通过改 变蛋白 质的结 
构特性 而对蛋 白质的 功能特 性产生 影响。 

因此， 为了 清晰揭 示蛋白 质结构 与功能 特性的 关系， 有人 提出从 蛋白质 的氨基 
酸组成 和氨基 酸序列 来推测 蛋白质 的结构 —— 定 量构效 关系。 定量构 效关系 
(quantitative  structure  activity  relationship ,  QSAR) 是通过 数学表 达式来 定量的 
描 述结构 和这种 结构所 具有的 功能的 方法， 它可以 用于预 测物质 的功能 特性， 或反 
推具 有这种 功能的 物质的 结构。 这 项技术 涵盖了 计算机 科学、 生 物学、 有机 化学等 
多种 学科， 目前 已经广 泛用于 制药、 生物、 食品 等领域 [4’u。 

在 QSAR 分析蛋 白质特 性中， 以蛋白 质的疏 水性、 静电 性和空 间参数 为变量 
通过偏 最小二 乘回归 （partial  least-squares  regression ,  PLS  ) 和 人工神 经网络 
(neural  network) 分 析发现 多兀回 归分析 (multiple  regression  analysis) 和 主成分 
分析 （principal  component  regression,  PCR) , 并在此 基础上 发展起 来的主 成分相 
似 性分析 (principal  component  similarity  analysis,  PCS) 来 发掘蛋 白质功 能特性 
与蛋白 质结构 的量化 关系。 例如， 通过 QSAR 分析发 现乳化 特性与 蛋白的 疏水特 
性密切 相关， 并 且引人 溶解度 这个变 量时， 会进 一步提 高乳化 特性与 疏水性 的相关 
性。 起泡 性受疏 水性和 气液界 面的吸 附性的 影响。 疏水 性还与 蛋白质 分子间 的相互 
聚合、 凝聚 有关。 以此为 依据， 人们 已经将 麦谷蛋 白疏水 性为变 量预测 面包的 
品质 M 。 

3. 依 然存在 的问题 

虽然关 于蛋白 质的 功能特 性的内 在机理 已经有 了一定 进展， 但是 仍然有 诸多的 
现象没 有得到 很好的 阐明， 也是目 前食品 科学工 作者与 生物化 学工作 者正在 努力的 
重 点领域 之一。 其 原因有 如下几 方面。 

(1)  食品体 系成分 复杂， 不同成 分间存 在交互 作用， 从而 影响了 蛋白质 功能特 
性的 分析。 在 一个食 物中， 通常不 会只有 一种蛋 白质， 而 是几种 或是十 几种， 食品 
所呈现 的特性 往往不 是一种 蛋白质 所起的 作用， 而 是这些 蛋白质 的共同 作用， 就像 
一支 球队的 成员， 它们之 间相互 配合， 相互 影响， 从而 在宏观 上赋予 了食品 某些特 
性。 同时， 蛋白质 自身是 结构复 杂的高 分子化 合物， 空间结 构难以 分析和 定量。 

(2)  采用 QSAR 分析的 原理尚 处于争 论中， 有学 者认为 蛋白质 的功能 性质受 
空 间效应 的影响 要大于 其一级 结构的 影响。 同时， 为了构 造用于 QSAR 研 究的蛋 
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白质 模型， 需要 通过变 异等高 分子生 物化学 手段来 修改蛋 白质的 某些特 殊位置 ，这 
是 一个耗 费时间 和 棘手的 任务。 

(3) 感官 性质研 究比较 滞后。 因为蛋 白质产 生色泽 和风味 的美拉 德反应 是一个 
反 应机理 复杂， 生 成物多 且受反 应条件 影响； 蛋白 质还可 以发生 水解， 产生 具有味 
感的 短肽； 同时， 人 们对于 感觉器 官功能 与食品 感官特 性的定 量研究 还没有 突破， 
从而限 制蛋白 质结构 和感官 特性的 研究。 
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食品 温 热凉寒 属性的 科 学基础 


The  Scientific  Foundation  of  Food  Properties： 
Warm,  Hot,  Cool  and  Cold 


经过数 千年的 探索与 实践， 我国在 不同地 域形成 了独特 的饮食 结构、 习 俗和文 
化。 这和他 们的健 康和适 应所处 的自然 环境、 气 候变化 以及农 耕方式 都具有 密切联 
系。 中国人 从神农 尝百草 开始， 就 注意到 饮食和 健康、 长寿的 关系， 特别是 《黄帝 
内经》 问世 以来， 对各 种饮食 的作用 和食性 （如食 品的温 、热 、寒 、凉， 食 品的五 
味， 食 品的归 经等） 积累了 大量的 经验， 在中国 人民的 健康事 业中发 挥了不 可估量 
的 作用。 但是其 自然科 学基础 是什么 却很少 研究。 随着 营养基 因组学 [1] 等现 代科学 
技术的 发展， 有可能 通过这 些现代 研究手 段揭示 “ 食性” 的自 然科学 基础， 这对于 
保 障大众 健康具 有极其 深刻的 意义。 

历 史上， 食品和 中药药 性是从 其作用 于机体 所发生 的反应 概括出 来的。 所谓疗 
寒 以热药 （食） ， 疗 热以寒 （食） 药 （《神 农本草 经》） ， 这里的 寒热， 是指疾 病或证 
候 的寒、 热 性质； 寒 （食） 药 、热 （食） 药 的寒热 就是指 （食） 药性。 此外， 泛指 
的 （食） 药性 ，把 （食） 药 治病的 多种性 质和作 用加以 概括， 除四气 和五味 （又称 
性味） 外， 还涉及 归经、 升降 沉浮， 及 有毒、 无毒。 回顾 历史， 四 气五味 讲得最 
多， 因此， 评价 （食） 药的 四气五 味尤为 重要。 

典 型的中 国人， 几乎 谁都可 以说出 一系列 不同温 热寒凉 属性的 食品。 有趣的 
是， 有些 亲缘关 系很近 的物种 却具有 不同的 食性， 例如， 橘子 吃多了 会上火 （温 
性）， 而柑 则不会 上火。 其科学 基础是 什么？ 这显 然是一 个科学 难题。 

近 年来， 借助 现代科 学手段 和方法 研究食 药属性 已经引 起了不 少科学 家的关 
注。 日本 学者田 代真一 提出： 药物必 须经由 用药部 位进人 血液循 环才能 起作用 （肠 
道直 接起作 用及外 用药除 外）， 因 而给药 后的血 清才是 真正起 作用的 “制 剂”， 血清 
中含 有的成 分才是 中药的 体内直 接作用 物质， 所 以他认 为可以 通过血 清测定 （食） 
药属性 [2] 。 

隋峰等 利用瞬 变感受 器电位 离子通 道蛋白 （transient  receptor  potentiation 
channel  protein,  TRP) 这 种存在 于细胞 膜或细 胞器膜 上的一 类非选 择性阳 离子通 
道， 探讨 了寒热 成分对 TRP 家族中 TRPV1 通 道蛋白 功能的 影响， 结果表 明：寒 
性成 分大黄 素可显 著下调 TRPV1 通道 蛋白的 功能， 而 热性成 分桂皮 醛可显 著上调 
TRPV1 通道 蛋白的 功能； 寒性 成分黄 芩苷对 TRPV1 通道蛋 白功能 虽未见 显著影 
响， 但 有下调 趋势， 热性成 分吴茱 萸碱对 TRPV1 通道 蛋白功 能也未 见显著 影响， 
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但有上 调趋势 [3] 。 

余惠 旻等研 究了属 凉性的 西洋参 水提物 （WEAG) 和 属温性 的红参 水提物 
(WERG) 对 四氢吡 啶离子 （MPP+) 诱导 神经母 细胞瘤 (SH-SY5Y) 细胞 凋亡的 
影响。 结果 表明： WEAG 和 WERG 能显 著改善 模型组 SH-SY5Y 细胞的 凋亡特 
性， 降低凋 亡率， 且 WERG 保护作 用强于 WEAGm 

吴斌 等用基 因芯片 探讨了 温热克 制虚寒 的分子 机制。 他 们选择 一对虚 寒证兄 
妹， 用 温热药 （麻 辛附 子汤、 合金匮 肾气丸 加减） 治疗 45 天， 采有 显效者 的外周 
血 进行基 因芯片 实验， 结果 表明： 获得 276 个差 异表达 基因， 主要与 糖代谢 （糖酵 
解、 糖 异生、 磷 酸戊糖 途径、 果糖和 甘露糖 代谢、 氧 化磷酸 化）、 MAPK 信号途 
径、 细胞因 子与受 体互作 网络、 刺激神 经的配 体-受 体相互 作用、 细胞分 裂周期 
Notch 信号 途径、 黏 附蛋白 ECM2 受体 互作、 TLR 信 号途径 （ tolHike  receptor 
signaling  pathway)、 JAK/ST AT 信号等 18 条信号 通路。 可 见温热 药主要 影响了 
糖代谢 和细胞 因子网 络基因 的表达 与调控 ® 。 

食药属 性理论 是中华 饮食健 康理论 的核心 内容。 从 近年来 有关四 性与物 质成分 
相 关性研 究可以 看出， 虽 然提出 了许多 假说， 但 是大多 假说仅 仅停留 在猜想 推测阶 
段， 还没 有开展 实际、 系统 的论证 工作。 从物质 成分角 度探寻 食品四 性理论 的科学 
内涵， 虽然 在某些 方面已 经取得 进展， 但这些 研究还 缺乏系 统性、 可重复 性及公 
认性 W 。 

药食 同源， 是我国 中医药 和食品 养生中 最重要 的思想 之一。 《黄帝 内经》 一直 
被奉为 中医的 经典， 实 际上其 中所涉 及的中 药基本 上都属 食品。 因为 我国医 家历来 
主张 “ 不治已 病治未 病”。 用 食品， 特别 是药食 两用食 品研究 其寒热 属性具 有很多 
优势： ① 可以通 过进行 不同饮 食结构 人群的 调查来 研究； ② 更容易 找到志 愿者； 
③副作 用小； ④ 更接近 实际， 也就是 正常人 的正常 反应。 

近 些年， 对 食品属 性的系 列研究 证明： 食品 的温热 寒凉及 归经与 相应经 络各穴 
位的 温度信 号变化 相关， 特别 是食品 的属性 可能与 TLR 信号 通路所 产生的 白细胞 
介素 1  (IL-1) 相关 [7~。 并证明 大多数 食品更 可能是 通过胃 肠黏膜 信号途 径调节 
机 体中免 疫细胞 和非免 疫细胞 之间的 通信网 络发挥 作用。 这些 作用主 要通过 对糖代 
谢 调节， 升高 或者降 低体温 来发挥 作用。 

阴 阳学说 是中华 饮食文 化的重 要组成 部分， 也是食 （药） 性的 基础。 阴 阳学说 
帮助人 们构筑 了中华 饮食与 健康理 论体系 的基本 框架， 揭示 了饮食 配伍和 应用规 
律， 构 成中华 饮食保 健理论 的基础 [®。 

由于炎 症细胞 因子引 起机体 升温， 从而上 调免疫 状态； 而 抗炎细 胞因子 则引起 
机体 降温， 从而下 调免疫 状态， 其作用 途径正 是细胞 因子网 络操纵 神经内 分泌系 
统， 炎症 和抗炎 细胞因 子失去 平衡将 会导致 疾病， 这不 由得让 西方科 学家想 到古希 
腊和中 医药理 论中的 阴阳平 衡学说 [11]， 从而把 炎症和 抗炎细 胞因子 对机体 免疫系 
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统 的调节 作用和 东方的 “阴”  “阳” 联系 起来。 事 实上， 已经 有大量 研究工 作证明 
中医药 和针灸 都可以 引起机 体细胞 因子的 变化。 

综上 所述， 食品 寒热属 性和中 药的寒 热属性 一样， 是中华 饮食科 学与文 化和中 
医 药科学 理论的 核心， 研究 和探索 其科学 基础应 该成为 中医药 现代化 和食品 科学深 
人研 究所必 须解决 的科学 难题。 虽然 目前在 这方面 的研究 已经取 得了一 些进展 ，但 
是很多 动物实 验不能 反推到 人类， 因为人 类食品 不仅仅 是为了 生存， 更重要 的是为 
了 健康、 愉快、 和谐、 长寿。 这也 是问题 的关键 所在， 难点 所在。 同 时这一 难题的 
解决 需要不 同领域 的科学 家共同 攻关， 充分 利用现 代科学 技术与 方法， 特别 是分子 
和细 胞互作 网络、 代谢 网络、 各种 “组 学”、 系统生 物学、 针 灸学等 方法和 技术对 
这一难 题进行 系统而 深人的 研究， 该难题 的解决 将会对 食品和 中医药 的现代 化以及 
人类健 康具有 深远的 意义。 
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Food  Nutrition  and  Intestinal  Microflora 

在 长期的 进化过 程中， 宿主与 其体内 寄生的 微生物 之间， 形成了 相互依 存互相 
制 约的最 佳生理 状态， 双方 保持着 物质、 能量和 信息的 流转， 因而机 体携带 的微生 
物与其 自身的 生理、 营养、 消化、 吸收、 免疫及 生物拮 抗等有 密切关 系[1’23。 近些 
年 的研究 证实， 人体 内共生 的微生 物多达 5700 多种， 这些微 生物关 系着人 类的生 
老病死 [3]。 同 时众多 的研究 表明， 人体 的生理 代谢和 生长发 育除受 自身基 因控制 
外， 人 体内共 生的大 量微生 物的遗 传信息 也发挥 着重要 作用， 它们所 编码的 基因数 
量是 人体自 身基因 数量的 100 倍， 人体的 健康状 况发生 变化， 体内共 生微生 物菌群 
的 组成就 会发生 变化； 反之， 体内 食品营 养状况 改变， 其微生 物菌群 的组成 随之发 
生 变化， 也会 导致人 体健康 状况的 改变。 说明了 解人体 共生微 生物的 组成可 以真实 
而准 确地反 映人体 的健康 状况。 因此， 肠 道作为 一个细 菌的寄 宿地或 者说是 一个发 
酵 车间， 在人体 功能与 饮食或 功能性 物质影 响下产 生的肠 道环境 条件的 改变， 导致 
肠道 菌群的 构成与 数量也 随之而 变化， 从而也 对机体 健康， 特 别是肠 道关键 的功能 
菌产 生重要 影响， 实 现早期 发现食 品营养 与微生 物群落 的变化 的关系 来预测 和预警 
疾病的 发生。 因而 人们要 研究并 力求解 决人体 健康与 肠道菌 群和谐 共处， 这 便是当 
今人类 面临研 究并阐 述的食 品营养 与肠道 微生态 最关键 问题。 因此， 我国应 积极发 
挥自身 的独特 优势， 在人类 元基因 组与食 品营养 和健康 研究的 国际竞 争中占 据制高 
点， 为促 进人类 健康作 出重要 贡献。 

有关 食品营 养与肠 道微生 态的研 究始于 1899 年， 法国巴 黎儿童 医院的 Henry 
TiSSier 率先从 健康母 乳喂养 的婴儿 粪便中 分离了 第一株 菌种双 歧杆菌 （当 时称为 
分叉杆 菌）， 发现 双歧杆 菌与婴 儿患腹 泻的频 率及营 养都有 关系。 1908 年， 俄国科 
学家诺 贝尔奖 获得者 Elie  Metchnikoff 正式 提出了  “酸奶 长寿” 理论。 通过 对保加 
利 亚人的 饮食习 惯进行 研究， 发现 了长寿 人群有 着经常 饮用含 有益生 菌的发 酵牛奶 
的 传统。 1977 年， 微 生态学 （microecology) 由 德国人 Volker  Rush 首先 提出。 
1979 年 中国的 微生态 学研究 开始。 中国 微生物 学会人 畜共患 病病原 学专业 委员会 
下 属的正 常菌群 学组的 成立。 1988 年 2 月 成立 了中华 预防医 学会微 生态学 分会。 
1988 年 《中 国微 生态学 杂志》 创刊。 20 世纪 90 年代， 中 医药微 生态学 建立。 1995 
年， Gibson 把能在 大肠中 调整菌 群的食 品称为 益生元 [4’5]。 2002 年， 微生 物学教 
授 Savage 宣布： 正 常菌群 是人体 的第十 大系统 一 微生态 系统。 到目 前为止 ，人 
们 了解并 认识到 人类元 基因组 与食品 营养对 人体健 康的重 要性， 科学 界积极 开展了 
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相关 研究。 如 欧盟、 美 国和日 本的科 研人员 相继启 动了人 类元基 因组研 究计划 。美 
国国 立卫生 研究院 （NIH) 于 2007 年 12 月 19 日宣 布正式 启动一 项新的 基因工 
程 —— 人体微 生物群 系项目 （HMP)[6]， 目 的是揭 示人体 健康、 疾病 状态与 人体微 
生物 群系的 关系。 2008 年 4 月 “人 类微生 物组国 际研究 联盟”  (IHMC) 启 动被称 
为 “ 第二人 类基因 组计划 -一 人 类元基 因组计 划”， 开 始对人 类元基 因组的 全面研 
究。 项目将 对人体 内所有 共生的 微生物 群落进 行测序 和功能 分析， 这 项计划 预计发 
现超过 100 万个新 基因。 2008 年 12 月 发表在 《公 共科学 图书馆 • 生 物学》 杂志 

(PLoS  Biology) 上报道 了利用 一种新 型技术 - 焦磷酸 测序法 （pyrosequencing) ， 

得到了 关于人 体肠道 内菌落 数量更 为准确 的 数据。 确定 了人类 肠道内 的 细菌群 落数量 
是原有 认识的 10 倍 以上。 即 人体内 共有细 菌数量 是人体 细胞的 10 倍， 超过 1000 万 
亿个， 而这些 细菌大 多集中 在人类 消化道 中[2]。 2009 年 Sdmce 杂志发 表一项 研究成 
果认 为肠道 微生物 群落与 它们的 宿主是 共同进 化的， 并受到 宿主食 物的强 烈影响 W 。 
中 英两国 经过近 3 年 的联合 攻关， 通过 对一个 四世同 堂的中 国家庭 7 位成员 的肠道 
微生 物组成 和人 体代谢 特征进 行详细 分析， 初步 鉴定出 肠道内 参与人 体代谢 过程的 
一 些重要 的功能 细菌， 该研 究成果 为深人 理解菌 群参与 人体健 康的相 关性奠 定了很 
好的 基础， 也 为功能 元基因 组学研 究提供 了重要 的方法 W 。 

当今 食品营 养与机 体肠道 微生态 健康所 面临的 关键问 题是： ①人 类元基 因组与 
营养和 健康的 关系； 重点探 讨和解 决人类 元基因 组特殊 微生物 属或种 与食品 营养各 
组分的 关系， 建 立食品 特殊营 养组分 与人体 健康的 相关性 等机制 问题。 ②如 何通过 
调控 元基因 组来有 效地进 行优化 营养， 改善 健康； 重点 对肠道 微生态 菌群结 构基因 
组的 分析与 调控， 达到改 善菌群 结构和 健康的 目的。 ③ 用功能 性食品 进行个 性化营 
养 重建， 实 现预防 和治疗 相关疾 病的新 途径。 ④ 通过食 品营养 干预、 调理以 及重建 
合理 的肠道 微生态 的菌群 结构方 面的基 础理论 研究， 包 括探讨 和搞清 元基因 组与食 
品 营养和 人体代 谢组学 的互作 关系； 肠道 中的各 种益生 菌增殖 性底物 对微生 物菌群 
结 构组成 在调整 或微调 免疫系 统中的 作用； 肠道 功能菌 对食物 的分解 代谢以 及分泌 
的 小分子 有机物 [如酯 化多糖 A  (PSA)、 维生 素等] 对机体 健康的 作用； 基于食 
品营 养对肠 道微生 态重建 （特 别是菌 群结构 信息） 的研 究等。 

然 而食品 营养对 微生物 群落结 构决定 其功能 的规律 尚缺乏 认识， 还没有 分析和 
控 制复杂 微生物 群落的 先进、 可靠、 准确、 快 速以及 低成本 的技术 方法， 也 就是可 
以分 析复杂 微生物 群落结 构的高 通量、 大 规模、 系统 化的解 析和分 离技术 （包括 
DNA 指纹图 技术、 转 录组、 蛋 白组和 代谢组 技术、 高 通量分 离培养 技术以 及序列 
引导下 的细胞 标记分 离技术 等）； 另外， 在长期 食品营 养科学 研究方 面完全 忽视微 
生 物群落 作用的 状况， 导致 肠道微 生物与 食品营 养的诸 多问题 处于探 索和不 明了的 
阶段， 因此开 展有关 人类元 基因组 与营养 和肠道 微生态 的关系 研究， 建立核 心的研 
究技术 手段， 特别是 破译肠 道微生 物菌群 的结构 信息变 化对机 体健康 的生命 密码， 
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将 对深人 理解食 品营养 对人类 正常菌 群的发 育规律 和生化 机理， 了解 它们与 人类代 
谢和生 理的相 互关系 以及发 现相关 疾病的 致病机 理等方 面至关 重要， 必定为 人类建 
立 个性化 的营养 健康食 谱作出 贡献， 实现 通过食 品营养 科学解 决人类 健康、 疾病、 
长寿的 科学问 题[4’6]。 
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The  Pathway  of  Non-nutrient  in  Food  for  Health 


营养 学家曾 经告诉 我们： 只要按 照营养 学所给 出的配 方平衡 膳食， 食用 足够的 
营养， 就 能够保 证我们 的身体 健康。 然而， 近年来 的调查 却一再 显示： 这个 已经被 
广泛承 认并由 多国 政府所 颁布的 营养 配方似 乎产生 了很大 问题： ①不同 的人 对同一 
个 营养配 方所产 生的作 用的反 应很不 相同； ②现 代文明 病发病 率不断 上升使 人们发 
现， 除传统 的营养 物质： 蛋 白质、 糖类、 脂肪、 维生 素和微 量元素 以外， 很 多食品 
中 的非营 养成分 对人体 健康起 关键性 作用； ③多种 物质尽 管不参 与机体 代谢， 甚至 
不被 机体吸 收却对 机体的 健康发 挥重要 作用； ④ 我们的 膳食不 可回避 地受到 胃肠道 
微 生物的 作用， 而 这种复 杂的作 用会对 机体的 健康产 生巨大 影响。 近 年来的 营养基 
因组学 研究也 证明： 很多 食品的 非营养 成分， 例如， 复杂 的果蔬 成分， 虽然 不能为 
机体提 供基本 营养， 但实 验证明 它们具 有重要 的健康 功能。 据 推测， 像这样 的成分 
至少有 25  000 种 之多。 它们 到底如 何发挥 其健康 作用？ 在 胃肠道 中如何 代谢？ 如 
何与胃 肠黏膜 之间进 行相互 作用？ 如 何与肠 道微生 物相互 作用？ 是通 过一个 怎样的 
信 号通路 发挥作 用的？ 都 是目前 公认的 一个重 大科学 难题。 

食 物非营 养成分 主要是 指植物 营养素 （ phytochemical 或 nonnutrient) ， 是具 
有 生物活 性的， 来自 水果、 蔬菜、 谷物和 其他植 物性食 品的非 营养化 合物。 有越来 
越多的 科学家 从事这 方面的 研究， 主要原 因是这 些化合 物往往 具有抗 氧化、 抗雌激 
素、 抗 炎症、 免疫 调节和 防癌、 抗癌 作用。 然而， 这 些生物 活性， 特 别是多 酚类化 
合物发 挥生物 功能， 很 大程度 上依赖 于肠道 微生物 的转化 作用。 植物 非营养 成分及 
其代 谢产物 可能也 抑制致 病菌， 刺激有 益菌的 繁殖， 发挥 益生素 样作用 (prebio- 
tic-like  effect)  „ 因此， 肠道菌 群和食 品营养 物质具 有复杂 的相互 作用。 从 而构成 
对机 体营养 物质吸 收和非 营养物 质的生 物学作 用的一 个重要 环节。 Laparra 等 [1] 对 
功能性 食品的 非营养 成分与 肠道微 生物之 间的相 互作用 以及这 些相互 作用对 机体的 
健 康保护 进行了 系统的 分析和 综述， 如图 1 所示。 

已经 有大量 的研究 表明， 这些 植物非 营养成 分可以 大大减 少很多 慢性疾 病的风 
险。 不 同的化 合物可 以按照 其结构 特征分 类为： 类胡萝 卜素、 酚类、 生 物碱类 、含 
氮 化合物 以及有 机硫化 合物。 酚类、 黄酮 类和植 物雌激 素的抗 氧化、 抗 雌激素 、抗 
炎症、 免 疫调节 作用、 心脏 保护作 用和抗 癌作用 [2] 已经 集中 了大量 研究。 酚 类的作 
用 很大程 度上依 赖于肠 道微生 物通过 酯酶、 葡萄糖 苷酶、 脱甲基 作用、 脱羧 酶的转 
化， 很多饮 食中的 多酚类 都是配 糖类， 可 以由共 生菌的 甘油水 解酶转 化为苷 配基， 
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图 1 食品 功能性 非营养 成分和 肠道微 生物之 间的相 互作用 


因此 可以改 良生物 活性及 其对哺 乳动物 组织的 作用。 多 酰类的 肠道微 生物代 谢产物 
往往 更容易 被小肠 吸收， 然 后经肝 脏进人 循环， 发 挥生物 学作用 之后， 再通 过尿排 
出 体外。 肠 道微生 物已经 被证明 可以激 活异黄 酮代谢 发挥雌 激素样 作用， 而且 ，这 
些代谢 产物也 表现出 不同的 抗炎症 特性[:;1。 与此 相似， 在肠道 菌的酶 系统作 用下， 
将 蔬菜中 的糖基 化成分 （槲 皮苷或 3 -鼠李 糖基槲 皮素） 转化 成黄酮 槲皮素 发挥更 
高的 下调炎 症免疫 应答的 作用。 这些 作用通 过抑制 NF-kB 信 号途径 抑制炎 症细胞 
因子的 表达， 减 少一氧 化氮合 成酶的 表达。 相比 之下， 作为最 有潜力 的石榴 汁中的 
鞣 花丹宁 （ellagitannin) 或安 石楷苷 （ punicalagin  ) 则可 能代谢 为轻基 _6 H- 氧杂 
蒽 -6 - 酮类衍 生物， 和安 石榴苷 相比， 并未 显现出 显著的 抗氧化 活性。 食品 非营养 
成分 及其衍 生物可 能对肠 道微生 态也发 挥重要 作用， 例如， 益 生原的 作用、 抗菌作 
用等。 研究 证明这 些非营 养成分 的代谢 可能选 择性地 抑制病 原菌， 刺 激益生 菌的生 
长。 来自 油橄榄 、茶、 葡萄 酒和樱 桃的酚 类化合 物就证 明具有 抑制肠 道致病 菌：拟 
杆菌 、生孢 梭菌、 大 肠杆菌 和沙门 氏菌的 作用。 

已 有研究 表明， 人类 多体激 素和外 源化学 物受体 （human  pregnane  X  recep- 
tor,  hPXR) 是一种 配体激 活转录 因子， 它控制 着大量 肝脏外 源性非 营养物 代谢酶 
类的 表达， 包括在 食品非 营养成 分的代 谢中起 重要作 用的细 胞色素 P450  (cyto¬ 
chrome  P450)M 。 哺乳动 物的内 源和外 源化学 物应答 是由细 胞色素 P450 的 4 个家 
族 （单加 氧酶： CYP1、 CYP2、 CYP3 和 CYP4) 活化介 导的。 其中与 食物、 药物、 
环境 内分泌 干扰物 以及内 源性衡 体激素 等代谢 密切相 关的是 CYP3A4 亚族。 
CYP3A4 数 量和活 性的改 变将对 其底物 代谢产 生重要 影响。 已发现 多种外 源化学 
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物 （包括 药物和 食物） 能通 过诱导 或抑制 CYP3A4 而改 变其 本身或 伴随进 人体内 
物质 代谢， 造成食 物之间 的相互 作用。 目前， 食 物非营 养成分 在体内 的代谢 机制已 
经成为 研究的 焦点。 多 体激素 和外源 化学物 受体是 CYP3A4 转 录活化 的关键 因子， 
配体活 化后的 PXR 与 CYP3A4 启动 子上的 外源化 学物反 应元件 (xenobiotic  re¬ 
sponse  element,  XRE) 结合 而诱导 CYP3A4 的转录 表达。 研究 表明， 玉 米稀丽 
(zearalenone) 就是一 个人类 hPXR 激 活配体 m ， 从而 为食品 非营养 物作用 机制的 
研究 奠定了 基础。 还 有研究 证明， 啤 酒花提 取物可 以缓解 更年期 症状， Teotico 
等 [6] 研究 了啤 酒花的 提取物 蛇麻酮 （colupulone) 对 hPXR 的 作用， 结果表 明：该 
提 取物可 以诱导 多种药 物代谢 和排泄 蛋白的 表达， 在多 种异生 代谢酶 的转录 中发挥 
关键 作用。 F 苦味 酸蛇麻 酮是另 一种生 物活性 成分， 可以直 接激活 hPXR。 其单晶 
结 构解析 表明， 它 具有和 hPXR 结 合的结 构域， 靠范德 华力和 氢键定 向结合 。该 
晶体 结构还 表明， cr 苦 味酸和 卜 苦 味酸的 确具有 PXR 的激活 作用。 这同时 也说明 
了很 多食品 非营养 素的作 用途径 依赖于 hPXR。 

广 义的食 品非营 养成分 应该还 包含可 食性纤 维素、 各种 多糖、 寡 聚糖、 变性淀 
粉、 短 链脂肪 酸等。 大 量研究 证明， 这 些物质 虽然不 是营养 物质， 但 都具有 重要保 
健 功能。 研究 表明， 食品非 营养成 分的另 一条途 径可能 是通过 胃肠黏 膜进行 信号传 
递， 并 经过大 量的实 验证明 食品的 确可以 改变机 体的多 种细胞 因子， 推测可 能是通 
过肠 黏膜的 TLR  (Toll-like  receptor) 来 激活或 者抑制 NF-kB, 调节 IL-1 的 表达， 
从而 控制机 体的免 疫状态 [7’8]。 

特别值 得一提 的是： Chan 等发表 的综述 性文章 M 指出： 近 年来， 有越 来越多 
的兴 趣集中 在食品 非营养 物质， 特别 是果蔬 非营养 成分的 研究， 其重 要原因 是这些 
化合物 可能成 为新药 的重要 来源。 与此 同时， 近 十年来 中医药 方剂的 化学组 成得到 
了 较快的 解析， 并建 立起相 应的数 据库， 即 中草药 化合物 数据库 （CHCD) 和植物 
营养素 （食品 非营养 成分） 数据库 （BPCD)。 其中， CHCD 包含了  240 种中 草药， 
8411 个化 合物； BPCD 则包含 2597 个化 合物。 对 照这些 信息， 两者 具有很 大的相 
同或相 似性， 很 显然， 在植物 营养素 和中草 药的化 学成分 之间具 有密切 联系。 我们 
可以 推测： 对人类 健康起 重要作 用的肯 定不只 是所谓 植物营 养素， 应 该包含 各种动 
物和微 生物， 换 言之， 中 草药构 成了现 代保健 食品和 医药的 重要资 源库。 

综上 所述， 尽管 科学家 已经发 现食品 非营养 成分具 有重要 的保健 作用， 其发挥 
保健 作用的 途径可 能是通 过肠道 黏膜受 体和肝 脏中的 hPXR 受 体传递 信号， 从而 
对 机体发 挥生理 作用， 但是 在各条 信号途 径之间 存在着 极其复 杂的交 谈作用 
(cross  talking  )[1°] ， 要弄清 楚其作 用机制 还有很 长的路 要走， 特别是 所有食 物都肯 
定 要经过 肠道微 生物的 作用， 从而 更增加 了这一 科学问 题的难 度和复 杂性。 但是， 
我们 也应该 看到， 该难题 的解决 不仅涉 及功能 性食品 如何发 挥功能 的基本 理论问 
题， 也 涉及中 草药的 治病机 理和中 医药现 代化。 因此该 难题的 破解定 将产生 科学理 
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论上的 突破和 巨大的 经济、 社会 效益。 
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中华饮 食保健 理论中 现代科 学基础 


Modern  Scientific  Basis  of  Traditional  Theory  of  Chinese  Diet  Health 


在中华 民族灿 烂的文 化中， 饮食 文化可 谓源远 流长， 是其中 的一朵 奇葩。 饮食 
不 仅可以 饱腹， 合理的 饮食可 以促进 健康， 达 到养生 保健的 目的。 中 华饮食 保健学 
是以中 国传统 的医学 —— 中医 学理论 为指导 ，从 “ 医食同 源”、 “药食 同用” 的观点 
出发， 研究 饮食与 保健的 关系及 其应用 的一门 学科。 中 华饮食 保健学 又是极 具中国 
特 色的营 养学， 即应 用食物 来保健 强身、 预防 和治疗 疾病， 促 进机体 健康。 

正如 上面所 说的， 中 华饮食 保健学 是以中 国传统 的医学 —— 中 医学理 论为指 
导。 从大 的方面 来说， 中华饮 食保健 理论就 是中医 理论。 在 中医理 论中， 与 饮食保 
健关系 最为密 切的， 应该是 食材的 “四 气”、 “五 味”、 升 降浮沉 及归经 （归 属不同 
的 脏腑经 络）。 


食材有 “四 气”， 也称为 “四 性”， 即寒 、热 、温 、凉， 简 言之， 即寒 与热二 
性。 如 羊肉、 狗肉 性热， 鸭肉 性寒； 生姜 性温， 苦瓜 性寒。 古 人认为 食材的 “气” 
禀受 于天， “气” 的 产生与 气候、 地理条 件有关 ，寒 、热 、温、 凉就 是模拟 四时气 
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候而 言的， 所以称 “气” 。寒 、热 、温、 凉四气 是从食 材作用 于机体 所发生 的反应 
概括出 来的， 与 所保健 的寒热 性质相 对应。 如热性 体质的 人可食 寒凉的 食材， 以食 
材之 性来纠 正机体 之偏， 达 到保健 目的。 但 问题是 ，寒 、热 、温、 凉 是古人 在实践 
中 摸索出 来的， 同一 食材的 性质不 同的书 籍可能 记载都 不同， 缺乏 客观评 判的标 
准。 “ 五味” 也 面临着 同样的 问题， 传说中 神农尝 百草而 有百药 （图 1， 图 2)， 食 
材中的 “ 五味” 即酸 、苦 、甘 、辛 、咸， 也可以 说是尝 的结果 。酸 、苦 、甘 、辛、 
咸 （淡 附于 甘）， 总称为 五味。 辛 味食物 可祛风 散寒， 舒筋 活血， 行气 止痛。 如辛 
味的 生姜， 发汗 解表， 健胃 进食； 辛味的 胡椒， 暖 肠胃、 除 寒湿； 苦 味的食 物可燥 
湿、 清热、 泻实。 如 苦瓜可 清热、 解毒 明目。 杏仁 可止咳 平喘、 润肠 通便。 茶叶可 
强心、 利尿、 清 神志。 但是， 这些 食物和 药物的 “ 五味” 都是 在长期 观察和 实践中 
得来 的经验 之谈， 口尝 的味已 经无法 准确地 与其所 具有的 功效相 对应， 也就 是说， 
味和 效并不 是完全 对应的 [1]。 因为无 论是食 物还是 药物， 其有 效成分 都是多 成分的 
化学分 子的混 合物， 不同的 化学分 子表现 出不同 的味， 但其有 效成分 所表现 出来的 
味未必 就是人 们口尝 时所能 感受到 的味， 探索 味-效 间的相 关性、 规 律性， 会有助 
于揭示 其现代 科学意 义的本 质内涵 因此， “四气 五味” 的 评判标 准及其 现代科 
学 基础是 什么？ 这 是一个 需要我 们解决 的科学 难题。 而 且单独 从药味 分析并 不能完 
整地 反映出 药物的 功效， 必须结 合其他 方面的 药性特 点综合 考虑， 如 四气、 归经、 
升降浮 沉等， 才能准 确把握 药物的 功用。 这 也是另 一个意 义上的 “整体 观念” 。我 
们 只有对 “ 五味” 有了全 面科学 认识， 才能在 饮食中 吃得更 合理， 更 科学， 才能取 
得理想 的保健 功效。 

经 过长期 的临床 观察， 五味的 偏嗜也 会造成 相应脏 腑功能 的损害 ，如 《素 问生 
气通 天论》 谈到： “阴之 所生， 本在 五味， 阴之 五宫， 伤在 五味。 是 故味过 于酸， 
肝气 以津， 脾气 乃绝。 味过 于咸， 大骨 气劳， 短肌， 心 气抑。 味过 于甘， 心气喘 
满， 色黑， 肾气 不衡。 味过 于苦， 脾气 不濡， 胃气 乃厚。 味过 于辛， 筋 脉沮弛 ，精 
神 乃央。 是 故谨和 五味， 骨正 筋柔， 气血 以流， 腠理 以密， 如是 则骨气 以精， 谨道 
如法， 长有天 合”。 意 思是阴 精藏于 五脏， 而五 味化生 阴精， 但如果 五味太 过或偏 
嗜， 则 会伤害 五脏， 由此 可见， 应注 意不要 长期或 大量进 食某一 种性味 的食物 ，否 
则天 长日久 可能会 导致相 应的脏 腑之气 败坏。 其机 理及其 量效、 时效 的研究 也属于 
“ 五味” 的研究 范畴。 

归经是 指药物 或食物 对某些 脏腑经 络的病 变能起 到主要 的治疗 作用， 归 经理论 
主要是 说明食 物进人 人体后 的作用 部位和 范围， 如生姜 归肺脾 胃经， 治疗肺 脾胃的 
病变 为主； 大枣 归脾、 胃经， 可调养 脾胃。 确定某 种食物 归经的 依据比 较复杂 [3]， 
归经理 论的形 成是长 期临床 疗效观 察和实 践经验 总结相 结合的 产物， 是历代 医家以 
脏 腑经络 学说、 五味 理论为 指导， 以临 床所治 病症的 疗效为 依据， 经 过反复 临床实 
践总结 出来的 阐述中 药作用 机理的 定位、 靶向 理论。 但问 题是， 确定 某种食 物归经 
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的 依据是 什么？ 归经 的科学 基础是 什么？ 既 不能脱 离中医 理论， 也要 有科学 依据， 
这 也是一 个科学 难题。 

总之， 随着 人们的 日常保 健意识 的日益 加强， 做好 饮食保 健工作 可以提 高人们 
的生活 质量， 增强 体质， 节 省医疗 开支， 所以， 解决饮 食保健 中的科 学难题 可以更 
好地指 导我们 的饮食 保健。 
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药食 两用食 物的保 健机理 

The  Mechanism  of  the  Health  Food  Has  Two 
Sides：  Nutrition  and  Treatment 

2500 年前， 被誉为 “ 西方现 代医学 之父” 的希波 克拉底 提出了  “使食 物成为 
药物， 使药物 来源于 食物” 的 观点。 实 际上， 我国的 传统医 学对这 方面的 认识更 
早， 在 周代， 政府 就设有 “食 医”， 专 管与饮 食有关 的医药 问题。 中 医素有 “药食 
同源” 之说， 许多药 物就是 食物， 如 生姜、 大 枣等， 可 作为食 物长期 服用， 具有一 
定的保 健治疗 作用。 中医经 典著作 《黄帝 内经》 中就有 对食物 进人机 体后的 代谢及 
其作 用的详 细论述 ，如 《灵枢 •营卫 生会》 记载： “ 人受气 于谷， 谷人 于胃， 以传 
于肺， 五脏六 腑皆以 受气， 其清者 为营， 浊者 为卫， 营行 脉中， 卫行 脉外， 营周不 
休， 五 十而复 大会， 阴阳 相贯， 如环无 端。” ^唐 代名医 药王孙 思邈在 《千 金方》 中 
也 指出： “凡欲 治疗， 先以 食疗， 食疗 不愈， 后 乃用药 尔”， 明确提 出食疗 先于药 
疗。 忽 思慧， 是 我国古 代著名 的营养 学家， 他写的 《饮膳 正要》 一书， 是我 国甚至 
是世界 上最早 的饮食 卫生与 营养学 专著， 对传播 和发展 我国卫 生保健 知识， 起到了 
重要 作用。 宋代 《养 老奉 亲书》 指出： “ 水陆之 物为饮 食者， 不管千 百品， 其四气 
五味、 冷 热补泻 之性， 亦皆禀 于阴阳 五行与 药无殊 …… 人 若知其 食性， 调而 用之， 
则信胜 于药也 …… 善治 药者， 不如善 治食者 。” 从对生 命和自 然的观 察把握 中充分 
说明 了食物 的保健 作用。 

药 食两用 食物是 依据中 医学的 用药原 则来使 用的， 中药的 药性理 论也适 用于食 
物。 食物 与药物 一样， 也有其 “寒热 温凉” 属性， 这称为 “四 性”， 也称 为“四 
气”， 是药食 两用食 物保健 作用的 基础。 如 生姜、 大枣 性温， 莲子、 百合 性凉； 肉 
桂、 花椒 性热， 胖 大海、 海带性 寒[2]。 然而 到目前 为止， 食物 “ 四性” 的划 分还是 
按 照人们 的实践 经验与 感官， 尚 缺乏相 对科学 的判定 理论和 方法， 致 使不少 食物的 
性味至 今说法 不一， 甚 至相互 矛盾， 影 响了药 食两用 食物的 开发和 利用。 况 且“寒 
热 温凉” 是食 物进人 人体后 机体所 表现的 反应， 影响 因素非 常多， 用什 么方法 、什 
么 指标来 评判？ 是 一个既 复杂又 困难的 问题， 目 前还没 有一个 大家认 可的评 判方法 
和评判 的指标 体系。 这是药 食两用 食物要 解决的 难题， 也 是一个 关键科 学问题 。因 
此， 凡 经中医 临床实 践证明 长期食 用确能 治病的 食物， 应对它 们加强 临床病 理与药 
理的 研究， 研 究食物 “ 四性” 的评判 依据及 其食性 “ 寒热” 的现 代科学 基础， 获得 
科学 数据， 为保健 食物的 广泛使 用提供 依据。 为此， 首 先要建 立食物 “寒 热温凉 
药” 性的 客观评 价方法 和指标 体系， 阐 明食物 “ 寒热温 凉药” 性质的 科学基 础®。 
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阐 明食物 “ 寒热温 凉药” 性质的 科学基 础后， 是不是 就可以 随意吃 东西？ 显然 
不是！ 药食 两用食 物的研 究应该 属于营 养学研 究的一 部分， 针对营 养学， 美 国营养 
学会督 促营养 学家采 用新方 法建立 “个体 化的营 养学建 议”， 因为 “ 人类的 基因和 
表型差 异如此 巨大， 如对某 一个体 而言最 合适的 饮食， 可能 会使另 一个体 生病” [4] ， 
这与 祖国传 统医学 认为不 同体质 适合进 食不同 的食物 ，要 “辨体 施膳” 不谋 而合， 
如 有的人 不能吃 羊肉、 狗肉， 一吃就 上火； 有的人 不能吃 西瓜， 吃西瓜 就腹泻 。这 
实际 与人体 的体质 和状态 有关， 那问 题是， 如何判 断人的 体质和 状态， 有无 客观的 
科学 指标， 这又 是一个 重要的 问题。 虽然 现代流 行病学 对人体 质的调 查研究 取得了 
一些 进展， 但 还是属 于主观 判断， 缺乏 科学的 依据和 标准。 因此， 要 更好地 发挥药 
食两 用食物 的保健 作用， 就 要寻找 其运用 的体质 规律， 建立基 于循证 医学理 论和方 
法基 础上的 “辨体 施膳” 体系。 

人体本 身就是 自身组 织加上 相关的 肠道菌 群所构 成的复 杂生态 系统， 食 物中含 
有 上千种 营养素 和其他 具有生 物活性 的化学 物质， 其 数量、 吸收及 清除率 差异很 
大， 再加 上它们 所触发 的相应 活动， 甚至肠 道菌群 产生的 活性物 质等， 所有 这些因 
素均可 影响到 与保持 健康及 疾病相 关基因 群组的 表达。 由于食 物是化 合物的 集群而 
非 单一的 物质， 食 物的保 健机理 是多种 生物活 性物质 的协同 作用， 我 们过去 的研究 
只 是单独 研究某 一类化 合物的 代谢， 例如， 碳 水化合 物如何 被分解 代谢、 贮 存为糖 
原或转 化为脂 肪等， 而 缺乏一 个全局 的整体 系统的 观念， 因此， 以系 统生物 学理念 
为 指导， 研究 药食两 用食物 的保健 机理， 这也是 摆在我 们面前 的一个 亟待解 决的难 
题。 另外， 药食两 用食物 既然可 以作为 食物来 使用， 其 药学效 应很有 可能相 对较小 
或 者可能 需要服 用较长 时间才 能显现 其保健 效应， 开展 确定食 物有效 保健生 物活性 
成 分及其 量效、 时效的 研究， 也 是一个 难题。 
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营 养性疾 病与单 核苷酸 多态性 的关系 

Association  between  Nutritional  Diseases  and 
Single  Nucleotide  Polymorphism 


近 年来， 随 着生活 水平的 提高， 生活 习惯的 改变以 及饮食 结构的 调整， 营养性 
疾病 的发病 率日趋 上升。 营养 性疾病 （nutritional  disease) 是 具有明 显的营 养状况 
不正常 特征的 疾病。 营养 状况不 正常可 由不平 衡膳食 引起， 也与 遗传、 体质 及其他 
疾 病或代 谢功能 异常等 有关。 而营养 性疾病 发生时 可导致 基因组 DNA 变异， 继而 
发 生单核 苷酸多 态性， 分子 营养学 和基因 组学等 学科和 技术以 此为研 究的切 人点， 
研究 二者之 间存在 的关系 成为学 界关注 的热点 和 难点。 

营 养性疾 病包括 过营养 性疾病 和营养 不良性 疾病两 大类。 过营养 性疾病 一般是 
由于摄 取过多 食物或 某种营 养素、 机体对 营养的 需要减 少或发 生某种 代谢失 调等原 
因 引起， 因而有 时也称 之为代 谢病。 常 见的过 营养性 疾病主 要有肥 胖症、 糖 尿病、 
高脂血 症与动 脉粥样 硬化及 个别营 养素过 多或不 平衡引 起的过 营养性 疾病。 营养不 
良性 疾病常 因营养 缺乏程 度不同 而分为 营养不 足症和 营养缺 乏症。 常 见的营 养不良 
性 疾病主 要有： 蛋 白质热 能营养 不良、 必需氨 基酸缺 乏引起 的营养 不良、 佝 偻病与 
骨软 化病、 营养性 贫血、 锌 缺乏症 和维生 素缺乏 症等。 

传统 的观念 认为营 养素的 主要功 能为： 提供 能量、 构 成和修 补身体 组织、 调节 
生理功 能等。 20 世纪 80 年代 以来， 人们 意识到 营养素 可作为 一种基 因表达 调控物 
直 接和独 立地调 控基因 表达， 这对传 统观念 是一种 颠覆。 研究 表明小 肠的钙 结合蛋 
白、 肾脏 的钙结 合蛋白 D28K 及 骨骼的 骨钙蛋 白和骨 桥蛋白 等基因 上存在 维生素 D 
反应 元件， 维生素 D 可通 过对 上述基 因的表 达进行 调控， 从而发 挥其生 理功能 [1\ 
几乎 所有的 营养素 都参与 了基因 表达的 调控， 但它 们的实 际意义 还有待 发掘。 研究 
基因组 与营养 性疾病 之间的 关系， 从营养 因素和 遗传因 素角度 剖析营 养性疾 病的发 
生、 发展对 营养性 疾病的 防治具 有重要 的指导 意义。 

遗 传研究 表明， 不同人 群甚至 同一人 群不同 个体的 DNA 存 在一定 差异。 单核 
苷 酸多态 性是重 要的一 种表现 形式。 单 核苷酸 多态性 （single  nucleotide  polymor¬ 
phism,  SNP) 是 指在基 因组水 平上由 单个核 苷酸的 变异所 引起的 DNA 序 列多态 
性， 由 DNA 序列中 某些碱 基发生 突变所 引起的 DNA 序 列差异 （图 1)， 是 人类定 
位 易感基 因的一 类重要 DNA 多态 性标记 之一。 维生 素受体 （VDR) 基因由 于碱基 
突 变形成 66、 BB、 种基 因型， 这种 多态性 差异的 存在使 不同个 体对营 养素的 
吸收、 代谢 和利用 不同， 这 种基因 型的差 异可能 是导致 钙吸收 和利用 差异的 重要原 
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因 [1’2] 。 营养 学家制 订推荐 摄入量 (recommended  nutrient  intake,  RNI) 时 也必须 
考虑 基因多 态性的 影响， 这 对于建 立个性 化膳食 指导具 有重要 意义。 因此， 利用 
SNP 自身的 特性， 将其引 人对复 杂性状 与疾病 的遗传 解剖以 及基于 群体的 基因识 
别等方 面是我 们研究 的重要 课题。 


通常 SNP 都是二 等位多 态性。 包 括转换 （CT， 在其 互补链 上则为 GA) 和颠 
换 （C  A， G  T， C  G， A  T)。 转换的 发生率 最高， 约占 2/3。 

营养 性疾病 发病机 制非常 复杂， 可 受到多 种因素 的共同 影响， 遗 传因素 与环境 
因素的 交互作 用在导 致营养 性疾病 发生中 占较大 比重。 糖尿病 （diabetes  melli- 
tus), 是目前 最为常 见的及 产生严 重影响 的营养 性疾病 之一， 被认为 是环境 因素和 
遗传 因素交 互作用 的典型 例子。 糖 尿病是 遗传因 素和环 境因素 等各种 致病因 子作用 
于 机体， 导致 胰岛素 分泌绝 对或相 对不足 以及靶 组织细 胞对胰 岛素敏 感性降 低引起 
的， 以高 血糖为 特征的 内分泌 代谢性 疾病。 糖 尿病与 SNP 的 关系是 后基因 组时代 
疾病 基因组 学研究 的重要 内容。 医 学工作 者通过 分析糖 尿病危 险因素 相关的 基因， 
评估 其与糖 尿病发 病的相 关性。 例如， 经连 锁研究 发现在 16ql3 区域有 17 个金属 
硫蛋白 （metallothionein， MT) 家族成 员基因 位点， 而 MT 基因与 2 型糖 尿病的 
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主要危 险因素 —— 肥 胖密切 相关， 因此在 该区域 进行糖 尿病易 感基因 筛查将 可能定 
位 2 型 糖尿病 的易感 基因。 该 研究结 果发现 MT 多个 SNP 位点与 2 型糖尿 病发病 
具有 相关性 [1]， 提示某 些基因 （如 M71 基因） 直接或 间接与 糖尿病 的遗传 易感性 
相关。 因此， 从 SNP 角度 研究某 些基因 与营养 性疾病 发生、 发展之 间的关 系对于 
揭 示疾病 本身具 有重要 意义。 

然而， 许 多情况 下异常 基因本 身并不 一定都 会导致 疾病， 人们的 生活方 式和饮 
食习惯 可以改 变基因 表达， 从而 削弱或 过分表 达某些 基因， 引 发疾病 的异常 表现。 
因此， 营养性 疾病与 SNP 的关系 研究， 是 分子生 物学技 术和营 养学科 的有机 结合， 
极大 地推动 了营养 学科的 发展。 最近， 科 学家又 提出了 环境基 因组学 （environ- 
mental  genomics) 和 营养基 因组学 （ nutrigenomics )[4‘  ] 的 概念， 随 着它们 的发展 
及实验 技术的 改进， 营养性 疾病， 特别是 与遗传 相关的 营养性 疾病病 因学揭 秘的一 
天 将为期 不远。 


参 考文献 

[1]  Xue  YB， Fleet  JC.  Intestinal  vitamin  D  receptor  is  required  for  normal  calcium  and  bone  me¬ 
tabolism  in  mice.  Gastroenterology,  2009， 136  (4) :  1317-1327 

[2]  V aldivielso  JM， Fernandez  E.  Vitamin  D  receptor  polymorphisms  and  diseases.  Clin  Chim 
Acta,  2006， 371  (1-2)：  1-12 

[3]  Yang  L， Li  H， Yu  T,  et  al.  Polymorphisms  in  metallothionein- 1  and- 2  genes  associated 
with  the  risk  of  type  2  diabetes  mellitus  and  its  complications.  Am  J  Physiol  Endocrinol 
Metab,  2008， 294  (5)：  E987-E992 

[4]  Xacu 广 Garc  a  F，  CastillcrQuan  JI，  Herndndez— Escalante  VM,  et  al.  Nutritional  genomics : 
an  approach  to  the  genome- environment  interaction.  Rev  Med  Chil， 2008， 136  (11):  1460- 
1467 

[5]  Lau  FC， Bagchi  M,  Sen  C， et  al.  Nutrigenomic  analysis  of  diet- gene  interactions  on  func¬ 
tional  supplements  for  weight  management.  Curr  Genomics,  2008， 9  (4)  :  239-251 


撰 稿人： 刘士亚 

吉 林大学 


•  464  • 


食  品 


食物 组分 的 致癌与 抗癌 机制 


Carcinogenesis  and  Anticancer  Mechanism  of  Food  Components 


1.  难题 的来龙 去脉及 重要性 

“癌” 即恶性 肿瘤， 其 本质是 局部组 织或细 胞异常 增生形 成的新 生物， 这些细 
胞超 越其通 常边界 生长并 可侵袭 身体的 毗邻部 位和扩 散转移 到其他 器官。 转 移是癌 
症致死 的主要 原因。 据资料 显示， 全球 每年新 增癌症 患者近 1100 万， 每年有 700 
多万 人被癌 症夺去 生命。 “ 病从口 人”， 癌 症也不 例外， 美 国癌症 学会研 究显示 ，除 
生活 中致癌 物质、 家族 病史、 先天体 质外， 35% 的 癌症发 生由吃 进食物 所引起 。例 
如， 部分 胃癌患 者喜欢 吃熏制 品或常 吃含有 硝酸盐 或亚硝 酸盐的 泡菜、 干咸 鱼等腌 
制品； 在经 常食用 霉变的 玉米、 花生、 大米 等食物 和不卫 生饮用 水的边 远山区 ，肝 
癌的发 病率较 高[1'2] ; 暴 饮暴食 习惯、 喜好 甜食和 油腻者 易患胰 腺癌； Amanda 
Cross 等对 50 万 名非拉 美籍、 年龄在 50 〜 71 岁人 群为期 8 年 的研究 显示： 进食大 
量加 工肉类 或红色 肉类的 人罹患 肠癌、 肝癌、 肺癌、 食 管癌的 风险比 进食少 量者高 
25%； 进食多 量加工 肉类， 如 熏肉、 火腿、 午餐 肉者， 罹患 结直肠 癌的风 险增加 
20%, 肺癌风 险增加 16%。 随着 人们吃 的主食 越来越 精细， 大肠癌 发病率 也逐年 
升高 M。 种 种迹象 表明， 饮 食与癌 症的发 生密切 相关， 但是这 些食物 通过何 种机理 
作 用于人 的机体 使癌症 产生并 发展， 一直是 个困扰 科学工 作者的 难题。 

2.  难 题解决 的现状 

目前 的研究 发现主 要的致 癌食品 有以下 几种： ① 油炸、 熏烤 食品； ② 腌制食 
品； ③发霉 食物； ④甜食 和油腻 食品。 一般 认为， 油炸、 熏烤 食品中 含有多 环芳烃 
(polycyclic  aromatic  hydrocarbon,  PAH) , 这是 一 ■种 两个 以上苯 环连在 一 ■起 的有机 
化 合物， 包括萘 、蒽、 菲等， 在已 发现的 400 多种 PAH 中有 相当一 部分具 有致癌 
性， 且多 为四到 六环的 稠环化 合物， 多为 谷糠等 不完全 燃烧而 产生。 腌制食 品多含 
有 硝基类 化合物 和亚硝 酸盐， 在一定 酸性条 件下， 这些 物质和 仲胺结 合可生 成强力 
致癌 物质亚 硝胺， 经酶激 活在组 织和器 官内会 产生重 氮烷， 使 核酸和 蛋白质 特别是 
RNA 和 DNA 鸟嘌呤 N7 位发 生甲 基化， 生成 烷基鸟 嘌呤， 引起 细胞遗 传突变 ，进 
而 显现致 癌性， 人 类的鼻 咽癌、 胃癌、 肝癌、 膀 胱癌， 特别是 食道癌 都与亚 硝胺有 
关。 此外， 腌 制食品 高浓度 的盐可 损伤胃 黏膜， 导致胃 腔内壁 细胞的 萎缩和 脱落， 
增 加机体 对致癌 物的易 感性， 促进 胃癌的 发生。 长期食 用甜食 和油腻 食品是 乳腺癌 
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和 胰腺癌 的重要 诱因， 长期摄 人高糖 食物， 处于 高水平 含量的 血液胰 岛素会 导致乳 
房 中胰岛 素大量 增多、 乳癌 细胞不 断生长 繁殖， 进 而导致 乳腺癌 发生。 

同时， 科学研 究发现 部分食 物有强 大抗癌 的功效 [4’S3。 这些食 物主要 包括： 
① 洋葱类 食物； ②十 字花科 蔬菜； ③坚果 种子； ④ 谷类； ⑤ 豆类； ⑥ 水果。 洋葱中 
含 烯丙基 的硫化 物能有 效抑制 胃癌、 食道 癌和结 肠癌， 其抑制 癌细胞 DNA 模板的 
形成 与复制 是通过 调节致 癌因子 的代谢 酶来实 现的； 大蒜中 的抗癌 成分除 了硫化 
物， 还包括 蒜素， 尤其对 胃癌、 大 肠癌等 消化器 官癌具 有有效 的预防 作用。 

日 本国立 癌症预 防研究 所的科 学家从 高到低 排出了 对肿瘤 细胞有 明显抑 制效应 
的 蔬菜， 分 别是熟 红薯、 生 红薯、 芦笋、 花 椰菜、 卷 心菜、 花菜、 芹菜、 茄 子皮、 
甜椒、 胡 萝卜、 金 针菜、 荠菜、 番茄、 大葱、 大蒜、 黄瓜和 白菜。 红 薯中含 有一种 
化 学物质 叫氢表 雄酮， 可以 用于预 防结肠 癌和乳 腺癌。 十 字花科 蔬菜如 花椰菜 、卷 
心菜、 芥菜、 萝 卜等， 它 们含有 较多吲 哚类， 具有 使致病 物质无 毒化的 作用； 花椰 
菜、 花菜 等十字 花科蔬 菜中含 有的硫 苷葡萄 苷类化 合物， 能够 诱导体 内生成 一种具 
有解 毒作用 的酶， 可预防 胃癌、 肺癌、 食 道癌的 发生。 芥菜 含有木 质素， 能 破坏癌 
遗传基 因的脱 氧核糖 核酸， 使 癌细胞 坏死， 还能 促进巨 噬细胞 吞噬癌 细胞的 活动。 
番茄中 的番茄 红素能 促进一 些具有 防癌、 抗 癌作用 的细胞 因子的 分泌， 激活 淋巴细 
胞对 癌细胞 的杀伤 作用。 摄人适 量的番 茄红素 还可降 低前列 腺癌、 乳 腺癌等 癌症的 
发 病率， 对 胃癌、 肺癌也 有预防 作用®。 坚果类 （核 桃、 松子、 开 心果、 芝麻 、杏 
仁、 胡桃、 瓜 子等） 除 了含有 丰富的 维生素 E， 还含有 抑制促 进肿瘤 生长的 磷酸肌 
醇酶 3, 动物实 验证明 其可增 强治疗 卵巢癌 和肺癌 药物的 效力。 谷类 物质如 玉米、 
燕麦 、米、 小 麦等， 主要 通过其 含有的 纤维素 加快肠 蠕动， 促 进致癌 物质的 排出， 
缩 短致癌 物质与 肠道壁 的接触 时间， 从 而利于 预防大 肠癌。 玉 米中含 有较多 的维生 
素 E 和微 量元 素镁， 能提 高重要 脱毒酶 一 谷 胱甘肽 -S- 转 移酶的 活性， 进 而促使 
谷胱 甘肽与 致癌物 结合， 使其 变成无 毒的水 溶性物 质排出 体外， 达到 对癌细 胞发展 
的 抑制。 豆类食 物含有 抗癌成 分异黄 酮能在 癌细胞 与正常 细胞间 筑起一 条屏障 ，阻 
断癌细 胞与正 常细胞 的信息 传递， 是不 可多得 的抗癌 食品。 大量的 研究数 据也表 
明， 摄入 多量类 F 胡萝 卜素和 维生素 C 可 降低不 同部位 癌的危 险性。 胡萝 卜素含 
量高 的膳食 可能降 低肺、 食管 、胃、 结肠、 直肠、 乳 腺和子 宫颈等 部位癌 的危险 
性， 维生素 C 含量 高的膳 食可降 低胃、 口腔、 咽部、 食管 、肺、 胰 腺和子 宫颈等 
部位 癌的危 险性。 各种 水果主 要利用 富含的 维生素 C 增强人 体对癌 组织扩 散的抵 
抗力， 并刺 激人体 产生抗 癌物质 干扰素 [7] 。 菇类 食品， 如 香菇、 云芝、 灵芝、 巴西 
蘑菇等 都含有 多糖， 多糖 体可以 直接影 响我们 的免疫 功能， 促进 干扰素 分泌， 调节 
免疫 细胞， 抑 制肿瘤 生长。 葱类、 茶等的 抗癌作 用也引 起关注 [7'&3。 

加 州大学 旧金山 分校的 Dean  Ornish 等研究 指出， 低风险 前列腺 癌的男 性在食 
用 富含蔬 果的低 脂饮食 之后， 超过 500 个 基因的 转录表 达发生 了明显 变化， 规律食 
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用花 椰菜的 男性基 因表现 有较多 改变， 癌 症风险 降低。 和 豌豆等 不同， 花椰 菜和其 
他 十字花 科蔬菜 都有硫 配糖体 成分， 在体 内可转 变成能 抑制肿 瘤活性 的硫氰 酸烯丙 
酯等 成分。 英国食 品研究 所理查 德 • 米森 教授的 研究发 现食用 花椰菜 和其他 十字花 
科蔬 菜会改 变细胞 的信号 通道， 使细胞 核发生 变化， 从 而对基 因的表 达方式 产生巨 
大 影响， 每周吃 一份或 几份花 椰菜可 以降低 前列腺 癌和原 位癌扩 散的风 险™。 有研 
究 表明较 高的叶 酸摄人 还可以 降低结 直肠癌 肿瘤相 关基因 的甲基 化率， 从而 降低直 
肠癌的 发生。 此外， 食品组 分对机 体基因 转录表 达方式 的调控 还受机 体基因 型等的 
影响。 

3. 难题 的清晰 的提法 及必要 的说明 

细胞癌 变或癌 细胞的 修复、 凋亡 等良性 转归涉 及复杂 过程， 受多 种复杂 因素的 
影响。 了解饮 食对癌 细胞的 发生与 转归的 影响， 对 通过饮 食控制 癌症意 义重大 。食 
品组分 复杂， 食 品中潜 在的致 癌或抗 癌物质 很多， 不同 饮食对 不同基 因种群 者致癌 
效应及 抗癌机 制尚不 清楚， 有些 食品或 食品组 分具有 抗癌的 效果， 这 种抗性 是涉及 
复 杂多样 的机理 及相互 影响、 相 互制约 因素。 例如， 哪些 食品组 分作为 诱发、 引发 
因子导 致细胞 癌变？ 这些 组分通 过什么 机制阻 止癌变 细胞迁 移或促 使癌变 细胞凋 
亡？ 或哪 些食品 组分通 过何代 谢调节 途径提 高免疫 细胞的 功能， 从而 杀死癌 变细胞 
起 到治疗 癌症的 目的？ 

有研 究证明 某些食 品成分 对癌症 转归有 选择性 影响的 作用， 包括 抗氧化 作用， 
调控致 癌过程 中的关 键酶从 而发挥 抗癌的 效果。 经过众 多科学 工作者 的不懈 努力， 
掀 开了饮 食对于 癌症的 产生、 预 防的作 用机理 的神秘 面纱， 使 这一难 题朝着 解决的 
方向 不断地 迈进； 但 这仅仅 是冰山 一角， 致 癌机理 是一个 既复杂 又重大 的问题 ，其 
中生 物科学 与化学 科学问 题相互 交叉， 未 来的研 究方向 应考虑 加强食 品成分 对癌症 
发生、 转归影 响机制 的研究 和探索 [1°]。 
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食品 生物活 性物质 体内作 用途径 

Action  Pathway  in  vivo  of  Bioactive  Substances  in  Food 


我国 古代就 有药食 同源的 思想， 几 千年的 中医药 实践， 肯 定了食 品在医 疗保健 
中 的应用 价值。 现 代营养 学和食 品科学 的研究 表明， 食 品除可 提供人 体必需 的传统 
营养 素外， 还含有 一些生 物活性 物质， 具有 调节人 体生理 功能的 多方面 作用。 过去 
几十年 的研究 表明， 存 在于食 物中的 多酚、 色素、 皂苷、 活性 多糖等 生理活 性物质 
具有抗 氧化、 增强免 疫力、 抗 衰老、 降 血压、 降 血脂、 抗肿瘤 等多方 面作用 [1_4\ 
通过 饮食这 些物质 连同传 统营养 素一起 进人了 人体， 对 人体系 统产生 了深人 而广泛 
的 影响。 

食品中 的生 物活性 物质在 人体内 发挥生 物功能 的途 径是复 杂的， 有许多 未知的 
规 律有待 探索。 由 于食品 的种类 繁多， 各 类食品 中所含 有的生 物活性 物质又 千差万 
别， 造成其 在人体 内发挥 作用的 途径存 在多样 性和复 杂性的 特点。 这 类物质 在摄食 
后是 如何被 消化、 吸 收和代 谢的， 它们在 人体内 的作用 途径和 发挥生 理调节 作用的 
分子机 制究竟 如何， 当前仍 是本学 科面临 的重要 难题， 既 引起人 们极大 的兴趣 ，又 
面 临重大 挑战， 解决 此类问 题的方 法学急 待集成 和创新 a 。 食 品中的 生物活 性物质 
在 人体内 发挥作 用途径 的阐明 需要解 决物质 的化学 结构及 其体内 变化、 物质 进人人 
体的 途径和 机理、 物 质进人 人体后 的作用 靶点、 涉 及的信 号转导 途径、 干预 的分子 
代谢网 络及其 变化、 物质的 最终去 向等一 系列问 题[63。 尤其值 得一提 的是由 于食品 
中的生 物活性 物质存 在复杂 性和多 样性的 特点， 许多生 物活性 物质在 作用于 人体系 
统时 存在协 同作用 或相互 制约， 既 有增效 作用， 也 有抑制 作用， 存在事 实上的 
“1  +  1#2” 的 现象。 因此， 食品中 生物活 性物质 作用途 径的研 究不是 单一的 “点对 
点” 的线 性工作 方法， 而应该 采用系 统论的 思路和 方法， 需 要采取 “ 系统对 系统” 
的网 络式的 新研究 策略。 在当 前的后 基因组 时代， 随 着基因 组学、 转录 组学、 蛋白 
质 组学、 代 谢组学 等各种 “ 组学” 技术的 进一步 发展， 生命科 学进人 系统生 物学的 
时代， 在我 国关于 中草药 研究的 “ 本草物 质组” 研 究已经 启动， 作为 交叉学 科的营 
养学 研究业 已进人 到分子 营养学 的发展 阶段。 充分 利用现 代生命 科学、 化学 以及数 
理计 算科学 的最新 成果， 进 行学科 的交叉 和技术 集成， 综合运 用生物 芯片、 质谱技 
术、 双相凝 胶电泳 技术、 高 分辨率 多维核 磁共振 波谱等 手段， 在分子 水平全 面解析 
食品中 的生物 活性物 质系统 作用于 人体复 杂系统 的代谢 途径和 分子机 理是摆 在科技 
工作者 面前的 重大历 史任务 ，是 21 世 纪营养 学科领 域面临 的新的 机遇与 挑战。 

植 物多酚 就是一 类存在 于食品 中的天 然抗氧 化活性 物质， 在饮食 过程中 被吸收 
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到 人体， 参与人 体代谢 过程， 最终被 人体利 用™。 目前 的难点 是这类 物质进 人人体 
后， 发 挥抗氧 化作用 的途径 不是固 定和单 一的， 可以随 机在细 胞器、 细胞、 组织、 
器官 等多个 水平的 多个环 节发挥 作用， 其保健 效果的 科学评 价存在 不统一 和多角 
度。 另外， 这 类物质 在发挥 抗氧化 作用的 同时， 也可以 与细胞 内的有 关物质 作用， 
启动有 关的生 理生化 过程， 调 节有关 基因的 表达， 进而间 接地发 挥调节 作用。 食品 
中的 活性物 质发挥 作用是 以食物 的形式 被人体 摄人并 发挥作 用的， 如 果对具 体物质 
进行分 离纯化 后再进 行动物 实验， 尽 管剂量 可以控 制但与 实际效 果有一 定差距 。如 
果 不进行 提纯， 则难以 表明具 体发挥 作用的 物质， 不易进 行作用 机理的 研究。 大量 
的文献 表明， 具体 一种生 物活性 物质， 在食 物中和 以单体 的形式 被机体 利用， 其效 
果是 有所不 同的。 当 前的生 物活性 物质活 体实验 研究， 主要 是采用 果蝇、 线虫、 
鼠、 兔等 动物， 作用于 人体的 效果因 伦理等 因素制 约难以 在整体 水平进 行评价 ，是 
操作 中面临 的主要 困难。 


参 考文献 

[1]  Kris- Etherton  PM ,  Hecker  KD， Bonanome  A， et  al.  Bioactive  compounds  in  foods :  their 
role  in  the  prevention  of  cardiovascular  disease  and  cancer.  The  American  Journal  of  Medi¬ 
cine,  2002， 113  (Suppl  9B) :  71s~88s 

[2]  Forstermann  U.  Oxidative  stress  in  vascular  disease :  causes， defense  mechanisms  and  po¬ 
tential  therapies.  Nature  Reviews  Cardiology,  2008， 5:  338-349 

[3]  Erdmann  K， Cheung  BWY， Schroder  H.  The  possible  roles  of  food-derived  bioactive  pep¬ 
tides  in  reducing  the  risk  of  cardiovascular  disease.  The  Journal  of  Nutritional  Biochemistry, 
2008，  19  (10)：  643-654 

[4]  Aruoma  01， Bahorun  T， Jen  LS.  N europrotection  by  bioactive  components  in  medicinal  and 
food  plant  extracts.  Mutation  Research,  2003， 544  (2-3):  203-215 

[5]  Schwager  J,  Mohajeri  MH,  Fowler  A,  et  al.  Challenges  in  discovering  bioactives  for  the 
food  industry.  Current  Opinion  in  Biotechnology,  2008， 19  (2)  :  66-72 

[6]  Biesalski  HK,  Dragsted  LO， Elmadfa  I， et  al.  Bioactive  compounds :  safety  and  efficacy.  Nutrition, 
2009， 25  (11-12)：  1206-1211 

[7]  Stintzing  FC,  Carle  R.  Functional  properties  of  anthocyanins  and  betalains  in  plants,  food， 
and  in  human  nutrition.  Trends  in  Food  Science  &  Technology,  2004,  15  (1):  19-38 


撰 稿人： 刘常金 

天津科 技大学 


•  470  • 


食  品 


食 欲及其 肠道信 号通路 


The  Gal  Signal  Pathways  for  Appetite-regulation 


饮 食及其 控制是 动物， 特 别是哺 乳动物 生存和 繁衍的 基础， 而控 制饮食 的关键 
则 是食欲 控制。 为了完 成这些 任务， 胃肠道 必须与 内分泌 和免疫 细胞合 作^， 这仅 
次于 中枢神 经系统 (CNS) 的肠神 经系统 的合作 m。 目 前席卷 富裕国 家的是 一种充 
裕和 “超额 分配” 疾病， 尽 管以前 在这个 领域的 研究集 中在脂 肪细胞 （adipo- 
cyte)[3], 但最新 的研究 表明： 控制 食欲、 糖代 谢平衡 和神经 控制途 径可能 起重要 
作用， 而且发 现肥胖 的生理 基础可 能正是 由于食 欲控制 和营养 需求之 间的平 衡失调 
所致。 

在 我们看 见食物 的几分 钟内， 食 物的香 气发送 信号至 大脑， 然后 由大脑 再发送 
信 息到靶 器官， 促 使胃酸 和消化 酶不断 增加， 为饱 餐做好 准备。 同样， 听得 见的内 
脏蠕动 也会及 时将信 息通知 大脑。 大 脑-肠 -内脏 信号途 径的两 个例子 是由神 经传递 
素和 肽激素 的协同 调节。 正 常内脏 调节要 求肠神 经系统 和黏膜 来源的 肽之间 的协调 
与 合作。 这些 信号紊 乱就会 引起肥 胖和糖 尿病。 因此， 鉴定和 控制这 些信号 途径已 
经成 为研究 焦点。 

对胃酸 分泌机 制最著 名的研 究来自 19 世纪 巴甫洛 夫对狗 所做的 实验。 他是第 
一 个证明 饥饿的 狗在看 到美味 食物， 甚至 还没有 吃到胃 里时 就可以 产生胃 酸 分泌的 
研 究者。 他 提出了 神经论 (nervism) 的 概念， 亦即 胃分泌 （包 括唾 液腺和 胰腺） 
受中 枢神经 控制， 这 一思想 被广泛 接受， 巴甫洛 夫因此 第一个 在肠胃 病学研 究领域 
获得了  1904 年 的诺贝 尔奖。 此后 DragstedP 证明 了迷走 神经的 存在， 并进 一步证 
明 了假饲 诱导胃 酸分泌 和迷走 神经的 关系。 此后， 在胃 溃疡、 胃酸分 泌紊乱 等迷走 
神经 控制方 面进行 了大量 研究。 此后 不久， EdkinS& 现了胃 泌激素 (gastrin)[5]0 

近 年来， 已 经有大 量研究 证明： 大脑 中心、 视丘 下部、 脑髓和 大脑奖 励中枢 
(reward  centre) , 可 以通过 神经肤 控制能 量摄人 和消耗 的动态 平衡。 由动物 脂肪组 
织 合成的 胰岛素 和激素 则反映 了机体 这些信 号回路 的长时 期营养 状态。 胃肠 道中的 
激 素信号 通路也 会导致 食欲刺 激和饱 腹信号 转导， 并提供 这些途 径的精 确调节 。中 
心神经 系统和 控制能 量平衡 的外围 信号共 同组成 了一个 控制饮 食的信 号网络 。其 
中， 激 素信号 调节属 于精细 调节， 已 有研究 证明， 其失 调将会 导致肥 胖或厌 食症。 
这方 面的研 究也已 经成为 科学家 的热门 课题。 

Phillips 和 Powley[6J 发现， 在 幽门封 闭的鼠 胃内灌 输无营 养的盐 水比灌 输营养 
液减少 30min 进食； £;8仙等[7] 也测 量了胃 内灌输 的进食 参数， 发现 在同样 的情况 
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下， 胃内 灌输生 理盐水 和液体 营养可 以减少 3min 的 进食， 这 说明机 体可以 根据机 
体的 营养需 求调节 食欲。 

已 经有大 量研究 表明： 旁 分泌和 内分泌 都对食 欲和饱 腹信号 传递起 作用， 并已 
经 证明这 些作用 是通过 一系列 多肽或 短肽： 蛙皮素 相关肽 （bombesin-related  pep¬ 
tide),  胃 饥饿素 （ghrelin， 亦 称脑肠 肽）、 胃瘦素 [脂 肪细 胞激素 或瘦素 
(leptin)] 等 来传递 信号。 

刺 激肠道 植物神 经传递 饱腹感 信号： ① 渗透刺 激和小 肠的饱 腹感， 证明 用高渗 
液灌 注更为 明显地 起到减 少摄食 作用。 ②脂 肪作为 小肠的 饱腹感 信号： 对小 肠进行 
真实 和假饲 碳水化 合物、 脂肪和 氨基酸 都可以 减少进 食量。 ③ 碳水化 合物作 为肠道 
饱腹感 信号： 糖类 也可以 刺激小 肠的饱 腹信号 传递， 从而 减少摄 食量。 ④氨 基酸和 
蛋白质 作为肠 饱腹感 信号： 迷走传 人神经 支配小 肠对氨 基酸和 水解蛋 白的刺 激做出 
响应。 水解蛋 白可以 刺激小 肠减少 摄食， 这 一作用 可以由 CCK-A 受体 拮抗剂 
减弱。 

通过 旁分泌 和内分 泌介导 肠道饱 腹信号 传递： 在大 鼠中， 多 数进餐 至少在 
20mino 而 饲喂液 体营养 期间， 其摄 食速度 在几分 钟之内 就开始 减少， 直 到进食 
10 〜 20min 终止 进食。 这 些行为 动力学 表明， 进 食信号 可能在 进食开 始的前 几分钟 
内已经 产生。 小 肠上皮 细胞在 消化和 吸收过 程中分 泌各种 物质， 这些 物质包 括：胃 
肠 激素、 胺类、 细胞 因子、 生 长因子 和乳糜 微滴的 阿朴脂 蛋白成 分等。 这可 能涉及 
摄 食控制 过程， 甚 至这些 物质控 制了饱 腹感的 发生和 发展。 这 些物质 包括： ①缩胆 
囊肽 (cholecystokinin,  CCK) , 在大 鼠中， 添加 CCK 可 以有效 减少摄 食量。 ②阿 
朴 脂蛋白 （apolipoprotein  A-IV ， apo  A~W  ) , 外源的 apoA-IV 在大鼠 中可以 减小摄 
食量。 ③ YY3-36 肽 (PYY3-36), 注射 外源性 PYY3-36, 大 鼠和人 类都会 产生摄 
食 减少， 并证 明其作 用位点 是激活 Y2 受体 亚型。 ④胰 高血糖 素样肽 -1  (GLP-1), 
GLP-1 是前胰 高血糖 素基因 的表达 产物， 外 周注射 GLP-1 也 可以减 少人类 和其他 
动物 摄食。 

早在 1996 年， Weingarten™ 就对学 生进行 过饮食 和细胞 因子的 关系方 面的调 
查， 结果 表明： ①很 多免疫 系统的 介导因 子影响 食欲， 并证明 通过饮 食行为 的调整 
可以 很好地 控制神 经免疫 系统； ②免疫 系统介 导者， 炎 症和抗 炎细胞 因子显 然和食 
欲 有密切 联系， 而且普 遍和相 应的临 床疾病 有关； ③细 胞因子 影响能 量的吸 收与分 
配； ④ 饮食行 为可以 作用于 外周免 疫系统 这一普 遍存在 的现象 为我们 提供了 一个消 
化道 和脑之 间在饮 食控制 上作用 模式。 外周血 中的肽 类物质 和免疫 系统的 介导分 
子 —— 细胞因 子的确 可以影 响学生 的饮食 习惯。 一个重 要的例 子是发 炎细胞 因子： 
如 肿瘤坏 死因子 （TNF)、 白细 胞介素 1 和白细 胞介素 6 本来 是激活 机体与 外来人 
侵或自 身损伤 作战， 但是 在刺激 中枢神 经系统 产生发 热的同 时降低 食欲。 给 小白鼠 
服用 脂多糖 （LPS) 可以诱 导小鼠 合成急 性期蛋 白和发 炎细胞 因子， 同时产 生食欲 
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不振。 已 经发现 IL-6 和食 欲不振 之间具 有密切 联系。 

尽管 脂肪细 胞产生 的瘦素 是第一 个被发 现的遗 传性肥 胖的调 节肽， 但是 最近发 
现 其他肽 也与食 欲控制 有关， 最显著 的是脑 肠肽。 这 是一种 胃体中 产生的 28 个氨 
基酸残 基组成 的肽， 通 过产生 促食肽 （orexigenic  peptide) 信 号到视 丘下部 来对抗 
过 饱信号 —— 瘦素。 在 正常健 康的个 体中， 禁 食的胃 引发脑 肠肽的 释放。 与此相 
反， 高 水平的 脑肠肽 则会使 个体产 生过多 食欲， 造成 肥胖和 畸形， 即 Prader-Willi 
综 合征。 

2009 年 David  Meyrel 等 发现了  3 个 与儿童 肥胖症 相关的 (FT0) 基因 变异， 
试图用 来预测 和治疗 儿童肥 胖症。 他们对 上千名 6 岁以 下肥胖 儿童及 一些成 年肥胖 
症患者 进行了 全基因 组关联 分析， 证 明该基 因负责 控制胰 岛素、 胰高 血糖素 及胰高 
血糖素 样肽的 产生， 这些激 素和肽 在人体 糖代谢 中起重 要作用 在 写作这 篇文章 
的 同时， 国内 广泛报 道韩志 富博士 结晶了  FT0 蛋白， 解 析了它 的三维 结构。 证明 
它可以 3 -甲基 化修饰 U， 提示 FT0 在体 内可能 通过修 饰核糖 体来影 响脂肪 代谢， 
引起 肥胖， 从而 为高通 量筛选 FT0 酶活性 的小分 子抑制 剂来治 疗肥胖 提供了 
基础 [1°] 。 

综上 所述， 虽然在 食欲控 制及其 信号传 递方面 已经取 得了举 世瞩目 的成就 ，但 
是由 于食欲 控制涉 及神经 网络、 免疫调 节网络 和代谢 网络， 问题 变得异 常复杂 ，已 
经成为 很多杰 出科学 家的研 究焦点 和科学 难题。 但是， 该难题 的探索 和研究 将不仅 
为营养 与健康 饮食提 供科学 依据， 而 且为人 类相关 疾病的 治疗和 预防提 供有力 
武器。 
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农 作物拟 人采摘 


Crop  Anthropomorphic  Pick  up 


水果、 蔬菜、 茶 叶和棉 花等农 作物是 中国农 业经济 的支柱 产业， 人工采 摘成本 
占生产 成本的 50% 〜 70%， 目前 仍是人 工采摘 [1-。 为了降 低劳动 强度、 提高 效率, 
人们不 断地发 明采摘 工具， 由最初 的人工 手持简 易工具 发展到 现代拟 人机器 人采摘 
农 作物。 美国 S.  M.  Pedersen 博士还 从经济 学角度 研究， 结果 表明机 器人采 摘成本 
要 比人工 采摘低 m。 机器 人是仿 照人的 智能、 视 觉与手 等机能 和行为 进行协 调作业 
的， 用 它取代 人工采 摘是未 来发展 趋势。 

美国 农业专 家早在 30 年 前就开 始研究 农作物 采摘机 器人， 取 得了一 定的成 
果[:;1。 日本 ShigeMk。 博士研 制了仿 人手草 莓采摘 机器人 M， 用视觉 系统和 两个手 
配 合采摘 草莓； 一 只先定 好位， 两 个夹指 再伸出 来夹持 草莓； 另一 只剪切 茎秆； 最 
后 夹指把 它放到 果盘中 （图 1)。 中 国农业 专家也 开展了 采摘机 器人的 研究， 主要 
采摘 物包括 荔枝和 龙眼、 苹果和 柑橘、 黄 瓜和草 莓等， 并取 得了初 步成果 [~。 


感应定 位草莓  草莓茎 杆剪切  夹 持草莓 


图 1 草 莓采摘 机器人 [4] 


目前采 摘机器 人已成 为国内 外农业 工程领 域探索 的重要 课题。 采 摘机器 人包括 
生物 感知、 生物 属性、 生物 力学、 仿生 机构、 生 物目标 与环境 的信息 获取和 理解、 
智 能和控 制等， 涉 及多个 学科。 因 机器人 拟人采 摘的复 杂机能 和行为 的实现 还存在 
许多 科学与 技术难 题有待 解决， 目 前采摘 生产中 还较少 应用。 
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我们 知道， 人 的手臂 由肩、 肘和 腕关节 组成， 具有 27 个 空间自 由度， 手指有 
20 个自 由度。 为执 行空间 动作， 人的 眼睛、 手 臂和手 配合， 完成各 种灵巧 而复杂 
的 作业。 特别 是完成 不同的 农作物 采摘， 即使 采摘目 标被枝 叶部分 遮挡， 也 可找出 
目标， 摘出 果实， 而不 损伤果 实和嫩 枝叶。 人还 能根据 果实生 物属性 和生长 特征来 
决定 其采摘 行为。 机器 人能否 模拟人 作业？ 例如， 用 拟人型 机械手 机构， 用 多感官 
传 感器感 知不同 作物的 属性和 特征、 判断成 熟度、 生 长期， 依 据采摘 目标的 属性， 
实现拟 人化的 采摘作 业行为 [1] 。 我 们从以 下几个 方面来 讨论机 器人拟 人采摘 的机能 
和行为 问题。 

首先， 生 物感知 和传感 机制。 完 成拟人 采摘， 机器 人先要 感知、 判断和 理解生 
物 属性， 才能 做出正 确行为 计算和 控制， 以保证 作业时 不损伤 生物。 很多农 作物是 
非常 “ 娇嫩” 的 生物， 以 荔枝果 为例， 采 摘时机 械力将 造成生 物机械 损伤， 导致果 
实发生 质变。 至 今研究 者还不 清楚荔 枝果为 什么快 速发生 质变。 这一 问题到 底是植 
物 生物学 问题， 还是 农业机 器人及 其生物 机械学 问题， 还是采 后水果 保鲜的 技术问 
题？ 但公认 造成质 变的主 要原因 是机械 损伤。 

对 于水果 快速质 变成因 问题， 农业专 家研究 了荔枝 果化学 成分、 细胞结 构和裂 
果机制 [8]。 目 前对水 果组织 结构间 力传递 关系、 与机械 强度相 关的细 胞数学 模型、 
生物 力学模 型还缺 乏深人 研究。 如何 使机器 人获取 这些生 物机械 属性， 具备 对生物 
的感知 能力， 成为机 器人拟 人采摘 机能实 现的科 学难题 之一。 

其次， 采摘机 器人机 械手的 构型。 机械手 正在向 拟人体 上肢的 机能的 方向发 
展。 当机 器人手 像人手 一样， 自由 度达到 20 个时， 就 形成了 一个复 杂冗余 自由度 
系统。 机械手 的拟人 进化， 还包括 “ 细胞组 织”、 “ 肌肉” 和增力 机构。 冗 余自由 
度、 细胞、 肌肉及 骨骼的 协调控 制机构 是具有 多重网 络的自 动控制 系统， 是 一种自 
适应和 进化的 机构。 为此， 人们 还研究 了串联 机构、 并联 机构、 串联 与并联 混合机 
构 等新型 机构， 试图 解决机 械手拟 人灵活 的作业 机能。 目前 机器人 还没有 拟人的 
“细 胞和肌 肉”， 不 能像人 一样具 有自主 配合、 灵活、 柔性 和感知 等采摘 机能。 具有 
“肌 肉”、 “ 细胞” 的 仿生进 化机械 手的机 构构型 设计理 论是生 物与机 械交叉 学科的 
基础 理论， 成 为采摘 机器人 机能实 现的未 解难题 之一。 

再次， 对 未知生 物目标 和环境 的信息 获取和 理解。 采摘机 器人对 目标信 息的获 
取和 理解是 一个复 杂的实 时定位 过程， 目标 与生物 特征、 属性、 位置 和环境 等各种 
因 素密切 相关。 例如， 光线、 风速和 机械振 动等引 起的扰 动和非 线性等 影响， 使机 
器 人定位 不准， 加上图 像和数 据传输 造成的 时滞， 导致机 器人采 摘成功 率低， 生物 
损伤 增加。 因此， 人们一 直在努 力探索 如何提 高定位 精度、 目 标识别 和理解 能力， 
如何修 正随机 偏差， 使机器 人具有 正确行 为决策 能力， 具备对 目标和 环境信 息进行 
识别和 获取的 能力、 误差修 正能力 [4]。 研 究者还 构建了 采摘机 械手的 机构与 视觉系 
统综 合定位 的数学 模型， 用软件 的方法 进行误 差补偿 但是， 采摘 定位不 仅是视 
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觉及 其定位 问题， 还涉及 环境及 扰动、 信息 获取和 理解、 机械 与控制 系统等 综合复 
杂的 非线性 系统等 技术。 复 杂自然 环境下 目标定 位及其 非线性 控制问 题成为 机器人 
视觉 机能实 现的技 术难题 之一。 

最后， 机器人 拟人手 采摘的 智能和 自适应 机制。 有 三个问 题需要 关注与 解决。 
其一， 采 摘机器 人需要 多高智 能才能 像人一 样具有 视觉、 感知、 自主 避障和 行走、 
自 主作业 行为的 能力， 才能 完成好 采收和 分级等 作业？ 其二， 采摘机 器人如 何获得 
已 知或未 知的农 业科学 知识， 像农 艺师一 样学会 判断作 物的成 熟度、 感应和 计算生 
物组织 强度等 问题？ 又如何 依据作 物的生 物属性 进行自 主理解 和智能 计算？ 其三， 
机 器人的 智能获 得和体 现后， 它的 机械手 的手型 机构的 自主进 化和构 型如何 实现？ 
假如采 摘机器 人的其 他构架 是已定 型的， 机械手 的手指 构型则 应依据 不同生 物属性 
变化， 并且 是能够 快速自 主进化 成一种 自适应 的机器 型组织 构型。 在具有 “ 细胞” 
和 “ 肌肉” 与 增力功 能的情 况下， 它的 自主进 化和自 主构型 应如何 实现？ 虽 然研究 
者采 用智能 控制、 人工 智能、 虚 拟现实 及其人 机交互 等不同 技术， 从 理论上 研究了 
采摘机 器人在 虚拟环 境下的 智能行 为推理 和计算 [1]、 机器 人与人 的协同 作业， 并取 
得了 进展。 如何 实现拟 人采摘 的智能 和自适 应机制 成为机 器人行 为实现 的科学 
难题。 

总之， 实现 拟人化 采摘， 包括 机器人 的机构 与生物 关系、 生 物属性 与感知 、生 
物机构 进化、 智能与 自适应 机制， 这些交 叉融合 形成了 农作物 拟人采 摘机器 人机能 
和 智能行 为实现 的科学 难题。 

通过 对农作 物的拟 人采摘 的科学 难题的 探索， 使采 摘机器 人能够 拟人化 作业， 
完成 不同的 农作物 采摘， 以 达到高 效采收 和低生 物机械 损伤的 目的。 

展望 未来， 农 作物拟 人采摘 机器人 不仅可 以在地 球的自 然环境 下代替 人工作 
业， 通 过远程 通信与 控制， 还可以 在外星 球实现 农作物 的采摘 作业。 

参 考文献 

[1]  邹 湘军， 罗 锡文， 卢俊 ，等. 虚拟环 境下农 业移动 机器人 行为及 其仿真 建模. 系统 仿真学 
报， 2006,  18  (8)：  551-554 

[2]  Pedersen  SM,  Fountas  S,  Have  H ,  et  al.  Agricultural  robots- systems  analysis  and  eco¬ 
nomic  feasibility.  Precision  Agric,  2006,  7：  295-308 

[3]  Schertz  CE， Brown  GK.  Basic  considerations  in  mechanizing  citrus  harvest.  Transactions  of 
the  ASAE,  1968,  11：  343-348 

[4]  Zou  XJ,  Zou  HX,  Lu  J， et  al.  Research  on  manipulator  positioning  based  on  stereo  vision 
in  virtual  environment.  Key  Engineering  Materials,  2009， 392-394  (3) :  200-204 

[5]  姚 天曙， 丁 为民. 机械手 采摘黄 瓜的振 动特性 试验. 农 业工程 学报， 2006,  22  (9)： 
250-253 

[6]  张 凯良， 杨丽， 张 铁中. 草 莓收获 机器人 末端执 行器的 设计. 农机化 研究， 2009, 


•  480  • 


农 业工程 


31  (4)：  54-56 

[7]  Shigehiko  H ,  Kenta  S， Satoshi  Y ,  et  al.  Evaluation  of  a  strawberry-harvesting  robot  in  a 
field  test.  Biosystems  Engineering,  2010， 105  (2) ：  160-171 

[8]  Lu  WJ， Wang  Y， Jiang  YM， et  al.  Differential  expression  of  litchi  XET  genes  in  relation  to 
fruit  growth  and  cracking.  Plant  Physiology  Biochemistry,  2006， 44 :  707-713 

[9]  卢俊. 基于 虚拟设 计的采 摘机构 和视觉 的关联 定位. 广州： 华南 农业大 学学位 论文， 2009 

撰 稿人： 罗锡文 邹湘军 

华南农 业大学 


农业机 械耕作 部件仿 生降阻 


•  481  • 


农业机 械耕作 部件仿 生降阻 


Resistance  Reduction  of  Soil- engaging  Components  of 
Agricultural  Machinery 


仿生 的基本 理念是 向自然 学习， 特别是 向生物 学习， 解 决科学 问题， 创 新技术 
系统。 仿生被 认为是 无止境 的科技 前沿， 是 原始科 学创新 的不竭 动力和 源泉， 是发 
展高新 技术的 重要手 段[13, 被用 于解决 农业、 航空 航天、 机械、 材料、 生命 科学与 
医学、 信息 科学、 化学和 物理学 等学科 的科学 问题。 I960 年 召开的 全美第 一届仿 
生学 研讨会 一般被 认为是 仿生学 诞生的 标志。 1966 年， 在法国 举行的 “动 物声纳 
系统的 生物学 模型” 会议， 第一次 由生物 学家、 工程师 和数学 家共同 参加， 以寻求 
技 术领域 的一般 原理。 2004 年， 在 德国波 恩举行 了第一 届国际 工业仿 生学研 讨会。 
2003 年我国 举行了 两次关 于仿生 学的香 山科学 会议： 第 214 次会议 主题为 “飞行 
和游动 的生物 力学与 仿生技 术”， 第 220 次 会议的 主题为 “仿 生学的 科学意 义与前 
沿”。 影响人 类文明 进程的 许多重 大发明 源于仿 生思维 [u。 仿 生降阻 的典型 实例有 
基于 鲨鱼皮 表面形 态的流 体介质 下的仿 生降阻 [2] 和基 于土壤 洞穴动 物表面 特征的 
地面 机械仿 生降阻 [3]。 

农业 机械耕 作部件 作业阻 力高严 重降低 农业机 械的工 作效率 和作业 质量， 增大 
农业 机械的 能耗。 耕作 部件的 作业阻 力来源 于土壤 黏附、 土 壤摩擦 和土壤 变形因 
素。 在该 领域， 仿 生降阻 与仿生 防黏常 作为一 个整体 问题来 考虑， 良 好的防 黏性能 
有利 于降低 阻力。 使土壤 变形和 位移是 耕作部 件加工 土壤的 前提， 在 保证有 效的土 
壤加工 质量前 提下， 降低阻 力就主 要集中 在降低 土壤对 耕作部 件的黏 附力和 摩擦力 
上。 土壤对 耕作部 件的阻 力问题 一直是 农业机 械化工 程领域 的科学 难题， 土 壤洞穴 
动物体 表及其 与土壤 接触滑 动的低 阻力行 为特征 及机理 为农业 机械耕 作部件 降阻研 
究提 供了仿 生学习 对象。 

自 20 世纪 80 年 代初， 我国学 者开始 注意到 土壤洞 穴动物 的防黏 和降阻 现象， 
并 开始通 过研究 土壤洞 穴动物 的降阻 行为及 机理， 探索 地面机 械触土 部件仿 生降阻 
理论与 方法。 土 壤洞穴 动物体 表几何 结构、 材料 特性、 表面 生物电 特性、 表面柔 
性、 表面 润滑、 器 官表面 构型以 及它们 的集成 作用， 减 小界面 水膜的 连续性 或增大 
连续 水膜的 厚度， 使土壤 洞穴动 物体表 具有低 的土壤 黏附力 和滑动 阻力。 进 而发展 
了仿生 表面几 何结构 （仿 生非光 滑）、 仿生 柔性、 仿生 电渗、 仿生构 型等仿 生降阻 
理论 和方法 [3]。 土 壤洞穴 动物表 面几何 结构， 亦称 非光滑 结构、 表 面质构 或表面 
织构， 其特 征是一 定形状 的结构 单元随 机或规 律地分 布于体 表某些 部位， 结 构单元 
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的形 状有凸 包形、 凹 坑形、 鳞 片形、 波纹 形和刚 毛形等 [4~， 如图 1 所示臭 蜣螂前 
胸背板 表面凸 包型几 何结构 特征： 这种生 物表面 几何结 构有利 于破坏 接触界 面水膜 
的连 续性， 因而能 够降低 阻力。 许 多土壤 洞穴动 物表面 呈现低 表面能 特性， 其特征 
是 水在其 表面上 的接触 角大于 90°。 例如， 水在 臭棘螂 ( Copris  ochus  Motschul- 
sky) 前胸背 板表面 上的接 触角为 91° 〜 106°， 平 均值为 97.  2°[6] ; 东 方蝼蛄 (Gryl- 
lotalpa  orientalis  Burmeister) 体表各 部位与 水的接 触角平 均值为 110.  8° 〜 141.  5°， 
水 在蝼蛄 前胸背 板表面 的接触 角最大 1 ， 表明臭 蜣螂前 胸背板 表面和 东方蝼 蛄多个 
部 位表面 具有很 强的疏 水性。 所有 生物都 具有生 物电， 对 土壤洞 穴动物 蚯蚓、 蜣螂 
的测试 发现， 当 其体表 某一部 位受到 外部刺 激时， 便在 该部位 产生体 表动作 电位， 
相 对于未 受刺激 的体表 部位呈 负电位 现象， 当体 表多个 部位与 土壤接 触受到 刺激， 
就 产生多 个负电 位区， 其特征 是正极 与负极 在同一 表面上 ，正、 负 电位区 的距离 
短， 推测 在正、 负电位 区电位 差的作 用下， 靠近 体表的 水在水 化阳离 子的带 动下向 
接触区 流动， 产生 生物电 渗现象 [33。 土壤洞 穴动物 体表多 呈柔性 特征， 使 土壤无 
法压 实柔性 表面， 避免 在界面 形成封 闭结构 单元而 产生空 气负压 现象， 降低 界面接 
触 面积， 从而降 低柔性 体表与 土壤的 滑动阻 力®。 土壤 洞穴动 物蚯蚓 体表分 泌体表 
液， 在土壤 中构成 了蚯蚓 体表- 分泌液 -渗有 分泌液 的土壤 层之三 层界面 系统， 体表 
液层 是弱剪 切层， 是 存在于 体表与 土壤层 之间的 润滑界 面层， 降低土 壤对动 物体表 
的 阻力， 生物类 似的润 滑现象 在其他 动物如 泥鳅体 表上也 存在。 土壤 洞穴动 物的降 
阻功能 与其材 料特性 相关， 其材料 力学性 能因其 尺寸较 小且不 规则而 难以采 用常规 
方法 测量， 纳米力 学测试 系统为 解决这 一问题 提供了 有力的 工具。 已 研究过 其表皮 
纳米 力学性 能的土 壤洞穴 动物有 蜣螂、 嵝蛄、 鼹鼠 [8’9]， 发现 土壤洞 穴动物 表皮主 
要 表现为 黏弹性 性能。 土壤 洞穴动 物的切 挖器官 具有优 良的切 挖土壤 功能， 代表性 
动物有 达乌尔 黄鼠、 小 家鼠、 蝼蛄、 鼹 鼠等， 这 些具有 优良的 切挖土 壤功能 的土壤 
洞 穴动物 的爪趾 （达 乌尔 黄鼠、 小 家鼠、 蝼蛄及 鼹鼠爪 趾之特 征见图 2) 是 其主要 
的切挖 工具， 适应各 自土壤 环境， 采用 低阻力 方式切 挖土壤 [1°’11]， 土壤洞 穴动物 
的切 挖器官 几何结 构特征 已被用 于农业 机械土 壤切削 部件的 仿生设 计中， 对 于提高 
土壤切 削部件 的高效 节能性 能展示 了很好 的前景 [3] 。 

关于 农业机 械耕作 部件仿 生降阻 问题， 尚需 解决的 难题主 要体现 在两个 方面， 
一是土 壤洞穴 动物降 阻机理 的深人 认识， 二是农 业机械 耕作部 件仿生 降阻机 理的深 
人 揭示。 虽 然对土 壤洞穴 动物表 面的低 阻力特 征机理 及其仿 生机理 进行了 较多研 
究， 但 在详细 机理上 还缺乏 深人的 认识。 具体 如下。 

(1) 在仿 生几何 结构表 面降阻 方面， 以 往采用 仿生几 何结构 表面， 设计 在土壤 
耕作 部件上 [12_14]， 如犁 壁表面 的仿生 设计， 与相 同曲面 形状的 普通光 滑犁壁 相比， 
可降 低阻力 6.  6% 〜 12.  7%， 但 尚需解 决的难 题是如 何使学 习生物 几何结 构表面 
的仿 生达到 “ 神似” 的 程度。 存 在于生 物表面 的几何 结构的 尺度比 较小， 甚至是 
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微、 纳米 尺度。 如此 小尺度 的几何 结构很 难直接 模仿在 农业机 械耕作 部件的 工作表 
面上， 而 采用远 大于生 物表面 几何结 构的尺 度进行 仿生， 两 者之间 降阻机 理的联 
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系， 仿 生几何 结构表 面上几 何结构 单元体 分布模 型的建 立和单 元体自 身相对 尺寸及 
与 部件相 对尺寸 关系的 模型， 以 及兼顾 耐磨损 问题， 这 些对于 耕作部 件的仿 生几何 
结构 表面降 阻理论 是一个 具有挑 战性的 难题。 

(2)  在 仿生电 渗降阻 方面， 基 于所建 立的生 物电渗 模型， 仿生电 渗的一 种特征 
是， 将结 构单元 体作为 正极分 布在作 为负极 的板上 ，正、 负极以 绝缘材 料隔开 ，这 
种 仿生电 渗可以 显著降 低电渗 电压， 具有 高效节 能特点 [3]， 但存在 的问题 是生物 
电渗过 程的特 征机理 还缺少 直接的 证据， 生物电 的电压 幅值比 较低， 很低的 生物电 
之电位 差能够 产生什 么程度 的电渗 现象， 仿生电 渗几何 结构表 面凸起 部位的 耐土壤 
磨损 问题， 适 应耕作 部件向 高速作 业发展 的仿生 电渗理 论模型 等是需 要解决 的科学 
难题。 

(3)  在 仿生柔 性降阻 方面， 尚待 揭示的 问题是 土壤洞 穴动物 的在体 (in  vivo) 
与离体 (in  vitro、 之间阻 力差异 的详细 机理， 即生物 活性在 生物柔 性降阻 中的作 
用 以及对 仿生柔 性降阻 特性的 启示， 柔 性表面 的耐土 壤磨损 问题也 是值得 关注的 
问题。 

(4)  在 仿生润 滑降阻 方面， 耕 作部件 润滑降 阻在传 统上采 用向部 件与土 壤间的 
界 面输送 水或水 溶液的 方法， 目前 在耕作 部件的 降阻机 理研究 方面还 缺少仿 生润滑 
降阻 机理的 研究。 耕 作部件 仿生润 滑降阻 机理和 润滑系 统的仿 生模型 化将是 一个比 
较 复杂的 难题， 这一 问题涉 及润滑 液向接 触界面 的输送 方式、 环境友 好润滑 液的研 
制和 润滑液 对土壤 质量的 影响， 液 体沃土 肥料与 仿生润 滑的结 合等。 

(5)  在仿生 土壤切 削降阻 方面， 耕作 切削土 壤部件 （如松 土铲、 播种 开沟部 
件、 旋耕 刀片） 的 仿生， 主要 学习土 壤洞穴 动物挖 掘器官 的几何 结构。 针对 土壤洞 
穴动物 切挖速 度与耕 作切削 部件的 工作速 度之差 异性， 需要在 揭示土 壤洞穴 动物切 
挖过程 的详细 机理基 础上， 构建 耕作切 削部件 的仿生 理论， 解 决土壤 洞穴动 物爪趾 
切 削土壤 过程及 其优化 模式， 切 削力学 机制， 特 别是土 壤洞穴 动物- 所切挖 洞穴特 
征-爪 趾几何 特征- 爪趾材 料特性 的集成 关系之 难题； 秸秆还 田技 术在寒 区难以 推广 
的原 因之一 是在寒 区还田 后的秸 秆等生 物质材 料难以 在下一 年度耕 种之前 腐烂降 
解， 从而 影响土 壤墒情 和播种 质量， 秸秆 和根茬 残留条 件下的 保护性 耕作， 具有耕 
作阻 力高的 特点， 在 寒区条 件下降 低秸秆 和根茬 残留条 件下保 护性耕 作机械 耕作部 
件的 阻力， 节能 增效， 以及 在此条 件下土 壤加工 部件的 仿生切 削土壤 机理亦 是尚未 
解 决的重 要科学 难题。 

(6)  在仿生 集成创 新研究 方面， 土壤 洞穴动 物表皮 材料纳 米力学 性能- 表面几 
何结构 -器官 功能的 关联关 系还没 有系统 揭示， 而 这对于 耕作部 件表面 几何结 构-仿 
生材 料-仿 生构型 的集成 仿生理 论与方 法以及 降阻与 耐磨相 集成的 系统创 新非常 
重要。 

(7)  在稀 泥作用 下的仿 生降阻 方面， 一些土 壤洞穴 动物如 泥鳅、 挖 洞青蛙 、蟾 
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蜍， 与 稀泥接 触或在 稀泥上 行走时 表现出 低阻力 现象， 其 泥鳅、 青蛙 和蟾蜍 等动物 
不粘 稀泥机 理和与 稀泥相 互作用 的低阻 力机理 需要重 点的科 学研究 工作， 其 成果能 
够 为水田 激光平 地机、 插秧 机和农 业机械 行走机 构降低 阻力提 供仿生 蓝本。 

基于 上述， 农业机 械耕作 部件的 仿生降 阻问题 研究， 应集 中在土 壤洞穴 动物的 
降阻 机理和 农业机 械耕作 部件的 仿生降 阻机理 两个方 面的系 统深人 研究， 原 始创新 
与多学 科交叉 融合为 手段， 宏观 仿生降 阻表面 与土壤 洞穴动 物微观 降阻机 理相结 
合， 实现农 业机械 耕作部 件仿生 降阻由 “形 似”向 “ 神似” 发展。 多 种仿生 机理的 
综合 运用是 解决耕 作部件 降低阻 力的重 要发展 方向， 如 材料与 仿生几 何结构 表面相 
集成， 仿生 电渗与 仿生几 何结构 表面相 集成， 降阻与 耐磨相 综合。 这 些科学 问题的 
解决将 丰富仿 生学的 内容， 并对推 动农业 机械耕 作部件 高效节 能创新 技术乃 至低碳 
经济的 发展发 挥重要 作用。 
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Interfacial  Behavior  of  Pesticide  Target 
and  Target-detecting  Spray 


传统施 药方式 往往忽 视一定 区域内 病虫害 灾情的 变化， 采取 一致的 施药量 ，导 
致化 学农药 在部分 作业区 内用量 不足， 而 在有些 地方施 量过度 ， 造 成防治 效果不 
佳， 农药浪 费和环 境污染 严重。 因此， 人们 希望有 病虫害 的地方 施药， 没有 病虫害 
的 地方不 施药， 严重的 多施， 轻度的 少施。 传感器 技术、 遥感 技术、 全球卫 星定位 
技术 的快速 发展， 使得农 药精确 喷施实 践成为 可能。 进人 21 世纪 以来， 农 业工程 
界对农 药精确 对靶喷 雾给予 了普遍 关注， 投人 了大量 研究， 研 究结果 表明： 农药对 
靶喷雾 能够根 据靶标 的有无 和靶标 特征的 变化有 选择性 地对靶 施药， 有效地 提高农 
药 在作物 上的黏 附率， 明显 地减少 农药在 非靶标 区域的 沉降， 极大地 降低生 产成本 
和减少 农药对 环境的 污染。 农药对 靶喷雾 的科学 内涵是 指以掌 握雾滴 群撞击 植株靶 
标界面 的动力 学过程 和靶标 识别为 前提， 在测定 界面特 性的基 础上， 充分 获取靶 
标上 病虫害 存在的 空间、 时间 差异性 信息， 采 取相应 的控制 策略， 对靶标 上产生 
病虫害 的区域 进行精 准施药 [2-。 农 业工程 界的研 究工作 主要集 中在以 下两个 
方面。 

1. 药 液雾滴 群撞击 靶标界 面过程 

该 思想认 为药液 雾滴群 的空间 运动结 构与其 界面行 为及黏 附性能 具有统 一的内 
在关 联性， E 者统一 于雾滴 群撞击 界面过 程的能 量平衡 与转换 过程， 应从能 量平衡 
角 度综合 考察撞 击界面 前后的 动力学 特征。 以 此为出 发点， 从 雾滴群 空间运 动结构 
和 界面行 为演化 的特殊 性方面 着手， 建立 完整的 包括反 映黏附 性能在 内的雾 滴群空 
间 输运及 撞击界 面过程 的总能 量平衡 的数学 模型， 并提出 较为完 善的计 算方法 。众 
多研 究结果 表明， 叶片 接触角 是表征 界面湿 润能力 的主要 参数， 反映 了界面 的物理 
特性 [3’1]; 而 撞击接 触角则 反映了 雾滴群 撞击界 面前的 动力学 特性。 根据 Aziz 和 
Chandra 的判 别准则 __] ， 以及 Ford 和 Pasandideh-Fard 提出的 雾滴群 表面能 和耗散 
能的 计算式 ^7]， 国内学 者提出 临界接 触角的 概念， 即 由雾滴 群界面 耗散能 和表面 
能 的平衡 关系推 导出的 可由撞 击前的 韦伯数 和雷诺 数计算 的实际 撞击接 触角， 由下 
式 表示： 

4We、 


a=arccos  (1 


3  Re 
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式中， We 为撞 击前雾 滴群韦 伯数， Re 为撞 击前雾 滴群雷 诺数。 

因此， 叶 片接触 角和临 界接触 角的关 联性是 联系界 面特性 和雾滴 群动力 学特性 
的 纽带， 可通 过研究 二者的 关联性 给出雾 滴群撞 击后形 态演化 的判别 方法。 

2. 目标 识别与 定向对 靶施药 

首先 通过传 感器对 目标进 行信息 采集， 提取农 田病虫 草害的 特征； 其次 应用模 
式识 别方法 对病虫 害进行 识别与 定位， 获取 靶标上 病虫害 存在的 空间、 时间 差异性 
和种类 信息； 最后根 据靶标 界面、 病虫草 害病害 程度、 区域、 种类， 实现高 效精量 
施药。 这里 关键的 问题是 信息的 采集与 解析。 传 统检测 采用人 工取样 和离线 处理相 
结合的 方法。 20 世纪 90 年代至 21 世 纪初， 采用 的常规 识别方 法是利 用光电 、超 
声、 微 波等各 种传感 器探测 靶标。 由 于检测 原理的 限制， 这些 传感器 仅能探 测与识 
别某区 域有无 植株， 而 无法对 靶标界 面上的 病虫害 进行精 准识别 及模式 判断， 也就 
无 法完成 精量对 靶喷施 工作。 现有的 间歇式 喷雾机 大多采 用这种 原理。 近年来 ，光 
谱、 图像 以及光 谱图像 相结合 等目标 识别方 法得到 重视， 目前， 在叶片 尺度， 该方 
法能 较明晰 地识别 多种靶 标界面 病虫害 发生的 种类和 程度， 在冠层 尺度， 也 能识别 
几种 靶标界 面病害 发生的 种类和 程度。 

然而， 到目前 为止， 国内 外对于 农药对 靶喷雾 的研究 尚处于 试验探 索阶段 ，主 
要 原因在 于植株 靶标界 面的多 义性、 药液雾 滴群空 间运动 和撞击 过程的 复杂性 、病 
虫害发 生的随 机性、 田间作 业环境 的多变 性等均 会给目 标实时 探测、 定 向对靶 、喷 
施系统 自动控 制造成 极大的 困难。 为此， 农药 对靶喷 雾理论 与方法 要取得 快速发 
展， 重点应 攻克以 下科学 难题。 

1. 药液 雾滴群 撞击靶 标界面 的动力 学行为 

千 差万别 的植株 靶标界 面特性 使得探 明药液 雾滴群 撞击靶 标界面 的动力 学行为 
成为实 施农药 精量对 靶喷施 关键科 学问题 之一。 

雾 滴群脱 离喷嘴 直至撞 击植株 靶标界 面的过 
程 （图 1) 为 各动力 学参数 连续一 致的非 线性传 
递 过程。 包 括雾滴 群空间 运动、 植 株靶标 界面行 
为 （接触 界面后 的行为 演化） 及形 态分化 等环节 
的撞 击靶标 界面过 程异常 复杂。 一 方面， 雾滴群 
在空间 运动时 与气体 混合形 成两相 流动； 另 一 ■方 
面， 当 雾滴群 运动至 叶片表 面时， 由于能 量转换 
和界面 特性的 共同作 用决定 了雾滴 群撞击 界面后 黏附、 反弹 和喷溅 三种机 制的形 
成^。 应针对 植株靶 标界面 的多样 性和差 异性， 以界面 物理、 化学 和生物 学为指 
导， 以 提高药 液黏附 性能为 目标， 研究雾 滴群撞 击界面 后产生 反弹、 黏附与 喷溅三 


人 射雾滴 


go 喷滅 
Q 反弹 


靶标 界面汊 _  ~ ~ 黏附 

图 1 雾 滴撞击 靶标界 面过程 示意图 
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种作用 机制， 揭示 界面效 应和雾 滴尺寸 效应， 深人 开展靶 标界面 动力学 的研究 ，以 
进 一 •步 提高 农药利 用率。 

2. 定向 和定量 对靶喷 雾方法 

定向 对靶喷 雾主要 有基于 地理信 息技术 和实时 信息采 集与处 理两种 系统。 前者 
是以地 理信息 系统、 全 球定位 系统、 遥感 技术、 决 策支持 系统为 基础， 智能 植保机 
械根 据田间 变异， 对 生产过 程实施 定位、 定量 管理。 由 于精度 问题， 目前也 仅能探 
测具 有一定 面积的 植株目 标或成 片的病 虫害。 实 时信息 采集与 处理系 统一般 利用光 
谱、 图 像以及 多传感 器信息 融合等 方法， 确 定靶标 的病虫 害分布 模式。 由 于病虫 
害 发生的 种类、 时空分 布的随 机性， 田间 检测环 境的复 杂性， 现有 的检测 方法还 
不 能满足 实时地 对喷施 尺度范 围的病 虫害进 行精确 识别和 定位。 因此， 发 展能适 
应对 靶喷雾 需要的 实时、 高效 的病虫 害识别 与定位 方法是 今后研 究面临 的一个 
挑战。 

在考虑 雾滴群 形态演 化过程 影响因 素的基 础上， 通 过研究 靶标生 物特性 与农药 
之间 的解析 关系， 给 出所识 别的靶 标特性 （界面 特性、 病虫害 类别、 程 度等） 所需 
施 药量， 利用 智能控 制系统 调控喷 施机械 的运行 参数， 实 施定向 定量对 靶喷雾 ，以 
达 到对靶 喷雾的 目标， 是病 虫害农 药防治 的发展 方向。 但能根 据病虫 害信息 实时、 
定向、 定量精 确对靶 喷雾方 法的研 究还处 于探索 阶段， 是 我们今 后需要 攻克的 
难题。 
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Chemical  s  Droplet  and  Chemical  Application  Efficiency 


植 物保护 是现代 农业生 产的重 要环节 之一， 通过植 物保护 工作， 防止植 物在生 
长 过程中 遭受病 、虫、 草害的 影响， 促 进或调 节植物 的正常 生长， 保 证粮食 丰产丰 
收 和农产 品有效 供应。 植 物保护 的方法 较多， 有使 用各种 化学农 药制剂 （杀 虫剂、 
杀 菌剂、 除 草剂、 生 长调节 剂等） 进行 的化学 防治； 有 利用生 物农药 （各种 用于防 
治病 、虫、 草的 生物源 制剂， 包括 细菌、 病毒、 真菌、 线虫、 植物生 长调节 剂和抗 
病虫草 害的转 基因植 物等） 及 昆虫、 害 虫天敌 等进行 的生物 防治； 有 利用光 、热、 
声等手 段进行 的物理 防治， 以及 化学、 生物 和物理 等技术 相结合 进行的 综合防 
治等。 

综合 防治是 今后世 界各国 病虫草 害防治 的发展 方向， 但是与 其他防 治 方法相 
比， 化学 防治的 见效速 度快、 防治效 果好、 成 本低， 在 今后相 当长的 一段时 间内， 
仍 将是最 主要的 病虫草 害防治 手段， 特别 是在大 面积、 突发 性的重 大病虫 害暴发 
时， 只有 依靠化 学防治 才能取 得良好 的治理 效果。 联 合国粮 食及农 业组织 (FAO) 
在评价 20 世纪 50 年代以 后粮食 增产时 认为化 学物质 （化 肥、 农药） 的投人 贡献率 
为 30%。 

化学 农药是 一把双 刃剑， 一方 面能够 控制病 、虫 、草、 鼠害， 确 保粮食 丰产丰 
收； 另一 方面， 化学 农药如 果使用 不当， 它 的毒副 作用会 对食品 安全、 人体 健康、 
环境安 全带来 危害。 随 着化学 农药被 越来越 广泛地 使用， 化学 农药所 带来的 负面影 
响也 越来越 严重， 受 到各国 政府、 团体、 民众的 重视， 国家 环境保 护总局 制定的 
《国 家环 境保护 “十 一五” 科 技发展 规划》 中将 农药环 境安全 作为重 点发展 领域与 
优先 主题。 据美 国俄亥 俄州立 大学的 Ozkan 教授 介绍， 美国 农药的 发展趋 势是研 
究 既能保 证食品 安全又 对环境 友好的 药剂， 越来 越多的 研究也 致力于 研究高 新施药 
技 术与机 具以减 少农药 用量， 提 高农药 有效利 用率的 工作。 目前， 我 国农药 在靶标 
上的 沉积有 效利用 率不到 30%， 发达 国家的 农药利 用率在 50% 左右 [1]。 为 了解决 
这一 问题， 当今国 内外农 药研究 工作主 要围绕 以下几 个方面 进行。 

(1)  对喷施 质量的 评价。 包括 农药沉 积量、 覆 盖率、 沉积 均匀性 等能够 描述农 
药沉积 特点的 标准， 布点取 样方法 和检测 方法等 问题。 

(2)  研制 各种新 型的施 药技术 和机具 [2]， 提 高作业 效率和 减少农 药损失 。例 
如， 自动对 靶喷雾 技术、 基于  “3S” 技 术的精 准喷雾 技术、 定向风 送喷雾 技术、 
循环喷 雾技术 [3’4]、 防飘喷 雾技术 [5’6] 等。 
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(3) 对药液 雾化、 雾滴 运动、 雾滴 沉积等 机理方 面的基 础理论 研究。 研 究分析 
药 液雾化 形式、 雾化过 程及影 响因素 测 试雾滴 在不同 情况下 的运动 特性， 建立 
数学模 型[8]， 用计 算机进 行模拟 和分析 [9“°]， 推 导雾滴 粒径和 速度。 

随着自 动对靶 技术、 风 送喷雾 技术、 循 环喷雾 技术、 防飘 喷雾技 术等一 系列技 
术 难题的 研究与 发展， 许 多新型 高效施 药机具 的相继 出现， 农 药使用 量已经 从粗放 
式作 业转化 为精细 作业， 但 是这里 所谓的 “ 精细” 只是 相对于 过去大 容量喷 淋式作 
业时的 情况。 根据目 前的施 药技术 标准， 施药技 术还是 停留在 宏观、 粗放型 作业的 
范畴 之内， 因 为我们 目前评 价施药 质量的 目光还 集中在 整个地 块或整 个冠层 的药液 
沉积均 匀性， 所进 行的还 是整体 无差别 施药， 而没 有将目 标范围 缩小、 分类 集中在 
特定 作物、 特定 区域、 特定防 治靶标 对象， 甚 至在不 同生长 时期， 实行精 细化作 
业。 阻碍施 药技术 朝向精 细作业 发展的 原因是 一些基 础理论 方面的 难题还 没有解 
决， 这 就成为 限制施 药技术 与机具 发展的 瓶颈， 这些难 题主要 集中在 以下几 方面。 

(1)  药 液雾化 机理。 液 态农药 最终是 通过分 散成细 小雾滴 的方式 沉积到 靶标上 
才能 够发挥 药效， 药 液雾化 后产生 的雾滴 粒径、 运动 速度、 运 动方向 等动力 学特性 
是显 著影响 雾滴在 靶标上 的沉 积特性 的影响 因素。 虽然药 液雾化 的 原理已 经 清楚， 
是通过 药液与 空气之 间的速 度差所 产生的 剪切力 克服液 体表面 张力与 黏性使 液体分 
散， 但 是目前 还没有 办法实 现可控 喷雾， 即 能够控 制雾滴 粒径、 雾滴运 动速度 、雾 
滴 运动方 向等， 也就无 法进一 步提高 雾滴在 靶标上 的沉积 效率。 药液 雾化是 一个非 
常 复杂的 过程， 包 括药液 在雾化 过程中 的能量 转化、 雾 滴与气 体之间 的能量 转化、 
雾滴 与雾滴 之间的 相互作 用等。 由 于药液 雾化过 程非常 快速， 所产 生的雾 滴粒径 
小、 数 量多， 雾滴在 运动过 程中的 轨迹不 规则， 肉眼无 法直接 观测整 个雾化 过程， 
即 使凭借 高速动 态记录 系统， 也 无法实 现对细 小雾滴 的追踪 观测， 这 成为限 制我们 
对药液 雾化过 程直接 观测的 难题。 由 于药液 雾化是 一个能 量转换 过程， 因此 通过能 
量 转换计 算也是 理解雾 化过程 的一条 途径， 随着计 算机模 拟实验 技术的 发展， 喷头 
雾 化过程 可以通 过计算 机模拟 实现， 但 是实际 喷雾过 程中， 影 响雾化 的因素 很多， 
如药液 黏度、 表面 张力、 悬浮颗 粒密度 大小、 喷 头内部 结构、 温度、 湿度、 外界气 
流 流场等 均能够 显著影 响雾滴 沉积。 目 前的计 算机模 拟实验 精准度 有限， 模 拟出的 
结果 同实际 喷雾情 况偏差 很大。 因此通 过数学 计算， 理 论推导 的方式 就目前 条件来 
讲， 无法 从根本 上解释 农药药 液雾化 机理， 也就 无法实 现可控 喷雾， 这是我 们今后 
需 要攻克 的科学 难题。 

(2)  农药雾 滴在靶 标表面 的沉积 行为。 运动的 农药雾 滴在飞 行一段 时间后 ，以 
一定 速度、 一定角 度与靶 标表面 碰撞， 全部 或部分 药液沉 积在靶 标上， 药液 中的农 
药 有效成 分才能 够对病 虫害起 作用， 因此 决定最 终农药 有效利 用率的 因素是 农药雾 
滴在靶 标表面 的沉积 行为。 影 响雾滴 与靶标 碰撞的 因素是 非常复 杂的， 包括 人射雾 
滴的性 质和靶 标表面 特性。 前者包 括雾滴 的粒径 大小、 速度 大小、 人 射角、 温度以 
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及液体 特性如 黏度、 表面 张力、 密 度等。 靶标 表面特 性包括 表面的 温度、 表 面粗糙 
度、 表 面物质 组成。 农药雾 滴与靶 标表面 碰撞过 程与工 业领域 中的柴 油雾滴 撞击缸 
体壁 面过程 类似， 但是条 件更为 复杂， 主要表 现在， ① 农药药 液成分 较柴油 或水更 
复杂， 农药药 液通常 并不是 单纯的 液相， 在使用 乳油或 可湿性 粉剂的 时候， 改变雾 
滴 碰撞过 程中的 行为， 这一 点成为 研究雾 滴在靶 标上沉 积行为 的难点 之一； ②靶标 
表面特 性更为 复杂， 同缸 体等表 面相对 简单、 排列 具有规 律性相 比较， 作为 施药靶 
标 的植物 叶片、 害虫体 表等表 面具有 表面形 状不能 够线性 描述、 表面结 构复杂 、构 
成表 面的物 质成分 复杂的 特点。 比 如水稻 叶片， 通过扫 描电镜 观察， 其叶片 表面具 
有 乳突、 钩毛、 纤毛、 刺毛、 气孔 等表皮 组织， 并且 乳突结 构尺寸 不一， 新 鲜叶片 
上的乳 突上还 具有纳 米结构 的蜡质 颗粒。 同一 种药液 雾滴在 乳突、 钩毛、 刺 毛等不 
同部 位的接 触角、 前 进角、 后退角 等都不 相同， 因此药 液雾滴 与水稻 叶片不 同部位 
撞击是 所发生 的液滴 形变、 液滴 内部能 量转换 等行为 也不尽 相同， 这 就造成 有的雾 
滴 能够沉 积在叶 片上， 有 的雾滴 却发生 弹跳等 不同的 结果。 通过 观测， 叶片 上的各 
种表皮 组织并 不具有 区域性 分布的 特点， 而是多 种组织 混杂在 一起， 由于这 些组织 
结构尺 寸较小 （乳 突是微 纳米结 构）， 因 此液滴 在叶片 上沉积 的时候 是同时 与多种 
表 皮组织 碰撞， 这就为 我们研 究雾滴 在靶标 表面沉 积特性 带来了 难度， 不论 是实验 
观测， 还是 理论推 导都成 为研究 施药技 术雾滴 沉积基 础理论 的科学 难题。 除此以 
外， 由于叶 片具有 弹性， 而且在 实际喷 药过程 中非静 止的， 因 此在研 究雾滴 与靶标 
表面碰 撞过程 中不能 够忽略 其表面 运动、 退让等 动作的 影响， 这更加 增加了 对该问 
题 研究的 难度。 

(3) 农 药雾滴 在复杂 力场中 的运动 规律。 施药过 程中， 我 们经常 采用气 流辅助 
风送、 静电 喷雾等 技术手 段控制 雾滴群 的运动 方向， 但是这 些技术 手段只 能够粗 
略、 宏观地 控制雾 滴群的 运动， 无法 对单个 雾滴或 小群体 雾滴实 现精确 控制， 也就 
无法进 一步增 加风送 喷雾、 静电喷 雾技术 对农药 利用率 的提升 效果。 农药雾 滴在雾 
化后 到撞击 到靶标 表面的 过程中 受到多 种力的 作用， 主要有 重力、 气体 作用力 ，如 
果 在静电 喷雾情 况下还 有静电 场力， 农药 雾滴在 复杂力 场的运 动规律 研究是 目前的 
一 个科学 难题。 主要体 现在， 雾滴 运动过 程中除 了重力 较为恒 定外， 气流 的作用 
力、 静 电场力 都与气 流场、 电力场 有关， 而冠层 中的气 流场由 于枝条 摆动、 叶片翻 
转、 外 界气流 扰动等 因素的 影响， 并不 稳定， 这 就给研 究雾滴 在气流 场中的 运动规 
律带来 困难。 在静电 喷雾条 件下， 在 荷电雾 滴群运 动的过 程中， 静电 场也是 变化不 
定的， 最为复 杂的是 在冠层 内部， 电力 场更为 复杂， 无 法对雾 滴所受 的静电 力进行 
计算。 当气流 辅助风 送喷雾 技术与 静电喷 雾技术 同时使 用时， 雾滴同 时受气 流场与 
静电场 作用， 这使 得研究 细小雾 滴在冠 层中的 受力、 运动轨 迹极为 困难， 因 此无法 
对 实现对 单个或 小群体 雾滴的 运动进 行精确 控制。 
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土壤 氮磷钾 养分原 位测定 

In  Situ  Measurements  of  Soil  N ,  P,  K 


土壤氮 磷钾是 “植 物营养 S 要素 ”， 是影响 植物长 势和收 获产量 及品质 的最主 
要 的土壤 因素， 亦是 农业生 产管理 中需要 通过施 肥加以 补充的 最重要 的土壤 养分。 
长期 以来， 农民 为了提 高作物 产量， 盲目、 大 量地施 用各种 有机、 无机 肥料， 不仅 
加剧 了环境 污染， 也带 来巨大 的经济 损失。 因此提 高肥料 利用率 已成为 21 世纪精 
准农业 技术的 主要目 标之一 [1] 。 要 做到合 理施肥 就必须 及时掌 握作物 在各个 生长期 
的土 壤养分 状况及 植物生 长需养 状况， 然后 根据这 些数据 计算出 最佳施 肥量。 但是 
目 前土壤 氮磷钾 含量主 要还是 采用田 间取 土一土 壤养分 浸提一 化学分 析这样 的方式 
进行 测定， 存在着 耗时、 繁琐、 低 精度以 及不能 实时原 位监测 等诸多 问题。 随着农 
业信息 技术的 发展， 特别 是精准 农业的 实施， 对 于土壤 氮磷钾 原位测 定的需 求越来 
越高， 但是， 土壤内 在的复 杂性、 测定原 理的不 完善以 及土壤 的空间 变异性 决定土 
壤氮 磷钾原 位测定 的难度 很大。 

在过 去几十 年间， 科学家 们一直 试图解 决这一 难题， 有少 数原位 测定方 法也在 
实际 应用， 但一 直进展 缓慢。 近 年来， 高技 术不断 应用于 农业研 究中， 为土 壤氮磷 
钾 实现原 位测定 带来了 希望。 目前主 要采用 的研究 方法有 电化学 方法和 光谱学 
方法。 

1. 电 化学方 法原位 测定土 壤氮磷 钾养分 

电 化学方 法原位 测定土 壤氮磷 钾养分 的方法 主要包 括离子 选择性 电极法 （ion- 
sensitive  electrode) 和离 子选择 场效应 电极法 （ion-sensitive  field-effect  tran- 
sistor)[~] 。 

离 子选择 性电极 的响应 机制简 单地说 即相对 于参比 电极， 离子选 择性电 极的电 
位 变化与 目标离 子的离 子活度 （对数 单位） 变 化线性 相关， 也就是 Nernst 公式。 
应用 离子选 择性电 极测定 土壤养 分开展 较早。 目前， 测定土 壤中硝 态氮、 铵 态氮和 
钾的离 子选择 性电极 的报道 较多， 而测定 土壤磷 却还没 有理想 的离子 选择性 电极， 
但近 年有文 献报道 采用以 PVC 膜 的离子 选择性 电极可 以测定 生物样 品中的 磷酸盐 
含量， 是否 可以应 用于土 壤磷测 定还需 要进一 步研究 [:人 但是 离子选 择性电 极存在 
响应时 间长、 受 共存离 子干扰 等诸多 问题限 制了其 在土壤 氮磷钾 原位测 定中的 
应用。 

离 子选择 场效应 电极是 离子选 择性电 极与场 效应晶 体管的 结合。 将离子 选择性 
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膜 置于具 有场效 应晶体 管结构 的绝缘 层上， 所以 离子选 择场效 应电极 的临界 电压可 
以 化学模 块化， 测定的 电压与 目标离 子浓度 相关。 与离 子选择 性电极 相比， 离子选 
择场效 应电极 具有体 积小、 输出阻 抗低、 信噪 比高、 响 应速度 快并可 将多个 离子选 
择 场效应 电极集 成在同 一个芯 片中， 是 值得关 注的技 术突破 性研究 方向。 目前 ，检 
测 土壤铵 态氮、 硝态氮 和钾的 离子选 择场效 应电极 都有所 报道， 并被 应用于 毛细管 
电 泳仪和 车载实 时土壤 监测系 统中。 但是 离子选 择场效 应电极 的价格 较高， 对于大 
范 围应用 不利。 

但 无论是 离子选 择性电 极法还 是离子 选择场 效应电 极法， 它们的 基本原 理是一 
致的， 必须解 决其存 在的问 题才能 最终得 到广泛 应用。 其根 本的问 题有： 一 是共存 
离子的 影响， 每一种 离子选 择性电 极对于 与这种 特定离 子共存 的其他 离子都 有不同 
程度的 响应， 即在 不同程 度上， 一 些共存 离子对 离子选 择性电 极的膜 电位会 产生一 
定的 影响。 在 土壤这 个复杂 的体系 中共存 的离子 种类和 数量都 不同， 必然会 影响到 
测定 结果的 精度； 二是 测定的 重现性 较差， 需 要定期 标定。 

2. 光 谱学方 法原位 测定土 壤氮磷 钾养分 

不同 组成的 土壤具 有不同 的光谱 特征， 即由 于组成 和结构 不同， 其反射 、吸 
收、 透射 和发射 的电磁 波有所 不同。 基于此 原理， 目前 应用于 土壤氮 磷钾的 原位测 
定的光 谱技术 包括红 外反射 光谱、 红 外光声 光谱、 激 光击穿 光谱、 拉曼 光谱等 
技术。 

国内 外学者 对近红 外光谱 法在土 壤领域 方面的 应用进 行了卓 有成效 的研究 。大 
量结果 表明， 近红 外反射 光谱特 征与土 壤的养 分含量 有很好 的相关 关系， 研 究者就 
土壤 氮磷钾 的总量 及其有 效组成 含量分 别进行 试验， 取得了 较好的 结果。 与 透射和 
反射红 外光谱 相比， 红外光 声光谱 能反映 更丰富 的土壤 信息， 受干 扰小， 响 应时间 
短， 水分 吸收影 响小， 利用数 学方法 可从中 提取有 关土壤 养分的 信息， 分 析精度 
高， 并可实 现在线 监测， 所以在 土壤养 分测定 中得以 应用。 目 前红外 反射光 谱技术 
和红 外光声 光谱技 术主要 应用于 土壤的 氮素测 定上， 对 于土壤 的磷和 钾测定 还处在 
初 步探索 阶段。 但是， 采用 红外反 射光谱 和红外 光声光 谱技术 测定土 壤氮磷 钾必须 
建 立土壤 氮磷钾 含量与 土壤反 射光谱 和光声 光谱特 征之间 的经验 关系， 然后 通过光 
谱特征 反演得 到土壤 氮磷钾 含量。 土壤氮 磷钾含 量测定 结果的 准确性 和可适 用性很 
大程度 上取决 于所建 立关系 的可靠 性和普 适性。 近 年来， 不同 的数学 分析方 法如主 
成分 分析、 偏最小 二乘法 回归、 人工神 经网络 等也被 应用于 这种经 验关系 建立中 
来， 并 得到了 很好的 结论。 但是这 种关系 受土壤 类型、 含 水量、 紧实 度等因 素变化 
影响， 如果要 全面分 析土壤 的养分 含量， 必 须建立 尽可能 大的土 壤光谱 数据库 ，但 
同时面 临光谱 数据库 大会降 低测定 精度的 矛盾。 

激光 诱导击 穿光谱 （LIBS) 方 法采用 高能激 光脉冲 直接击 中样品 表面， 所产 
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生的 高温等 离子体 （温 度可达 104K 以上） 几乎 可将样 品中的 全部元 素气化 并激发 
至高 能态， 当 它们回 到基态 时会发 出各自 的特征 光谱， 对此光 谱进行 探测可 同时获 
得样 品中的 所有元 素种类 和含量 信息。 该 方法采 用激光 束直接 激发， 不需对 探测样 
品进行 采样， 还可 实现在 线和原 位检测 M。 1992 年， Blade 等在 首先将 LIBS 技术 
引 入到行 星表面 的元素 分析中 [5-。 随后， 很多 学者对 LIBS 应用于 火星、 月球 、金 
星等表 面土壤 测量进 行了大 量的实 验室研 究[6’7]。 美国 航空与 宇宙航 行局于 2009 
年火 星登陆 计划的 火星机 器人上 装备一 个基于 LIBS 技术 的探测 装置， 对火 星的表 
面 化学进 行详细 分析。 近 年来， 针 对土壤 主要养 分元素 测定的 基于激 光诱导 击穿光 
谱技 术的便 携式土 壤分析 仪器的 研发研 究也正 在展开 [8__ 。 拉 曼光谱 分析技 术是以 
拉曼效 应为基 础建立 起来的 分子结 构表征 技术， 其信号 来源于 分子的 振动和 转动， 
其在土 壤磷含 量测定 方面已 有所应 用[11]。 但由 于设备 昂贵且 测定结 果为元 素总量 
即各 种形态 养分的 总和， 尚难 于直接 应用于 农业生 产中土 壤养分 测定。 

综上 所述， 土壤 氮磷钾 原位测 定技术 目前在 电化学 和光谱 学方法 方面取 得了一 
定的 进展， 但是， 新技术 在现代 农业生 产实践 中的应 用还存 在氮磷 钾难以 同时测 
定、 抗 干扰性 不强、 准确性 不高以 及设备 昂贵等 问题， 特别在 氮磷钾 元素形 态原位 
测定 方面依 然是个 很大的 难题。 就目 前的技 术方法 而言， 大部 分尚处 于研究 阶段和 
应 用初级 阶段。 所以， 研究和 开发土 壤氮磷 钾原位 测定技 术还有 很长的 路要走 ，土 
壤和农 业工程 专家们 任重而 道远。 
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The  Mechanical  Characteristics  of  the  Soil- Agricultural 
Machine  Interaction  Systems 


采用 机器作 业是现 代农业 文明的 象征。 农业 机器在 田间工 作时， 拖拉 机的轮 
胎、 配 套农具 与土壤 组成了 土壤- 农业机 器互作 系统。 在土壤 -农业 机器互 作系统 
中， 土 壤既为 机器提 供力学 支撑， 又作 为机器 的加工 对象； 农 业机器 既需要 土壤的 
垂直支 撑和水 平反力 的推 进以实 现在田 间 行驶和 作业， 又通过 车轮及 不同工 艺单元 
和组 合形式 复杂的 工作部 件对土 壤产生 压实、 剪切、 破碎、 断裂、 分离 等作用 ，土 
壤-农 业机器 的互作 是人类 调控土 壤物理 状态有 限而又 最重要 的手段 之一， 它以摩 
擦、 黏附、 凝聚、 挤压、 张剪应 力等为 主要力 学行为 [n， 直接 关系到 作业机 器的生 
产 效率和 能耗， 也 涉及土 壤物理 状态的 调节。 

土 壤-农 业机器 互作系 统力学 研究属 机械、 土壤和 力学科 学的一 个独特 交叉领 
域， 其 目的是 通过架 设连接 机械、 土壤和 力学的 桥梁， 从机器 结构、 作业参 数和土 
壤 （地 面） 条件 三者联 合对土 壤状况 变化产 生影响 的普遍 性原理 出发， 掌握 系统规 
律性 知识， 预测机 器的作 业性能 和作业 效果， 为农 机具和 关键部 件的创 新设计 、农 
田作业 机器的 合理选 择和优 化配置 以及机 器作业 过程的 优质、 低耗提 供理论 依据。 

I860 年， 当 拖拉机 开始应 用到农 业生产 中时， 人 们就开 始了拖 拉机组 工作性 
能的 研究。 20 世 纪初， 俄国 学者郭 辽契金 （1900 〜 1935 年） 研究了 车轮和 犁的土 
壤力学 理论， 二 3 十 年代， 美 国学者 Nichols 在 亚拉巴 马州进 行田间 耕作研 究并创 
建 了美国 国立耕 耘机械 实验室 （NTML)， 郭辽 契金和 尼柯斯 两人在 1985 年 的国际 
土壤 动力学 会议上 被推认 为是机 械土壤 动力学 的先驱 m。 第二次 世界大 战期间 ，战 
车不适 应作战 地区的 土壤条 件而导 致行驶 困难、 遭受损 失的大 量实例 引起各 方高度 
重视， 人 们认识 到车辆 越野性 能与土 壤之间 的关系 密切， 设计 车辆行 走装置 时必须 
考 虑土壤 的力学 特性， 从 而极大 地刺激 了战中 和战后 军用车 辆越野 行驶性 能的研 
究。 1954 〜 1960 年， 美 国学者 Bekker 受命组 建美国 陆军陆 地行驶 实验室 （Land 
Locomotion  Laboratory,  LLL) , 专 业致力 于土壤 应力- 应变关 系和军 用车辆 性能评 
估的 研究。 第 二次世 界大战 后成立 的国际 地面车 辆学会 （ISTVS) 以 及农业 机械化 
和推 土机、 挖 掘机等 工程机 械的大 发展进 一步推 动了土 壤-机 器系统 问题的 研究并 
将这 一工作 推向了 高潮， 促进了 土壤- 机器系 统力学 （soil-machine  system  mechan¬ 
ics)  学科 [含土 壤-耕 作力学 （soil-tillage  mechanics) 、 地 面-车 辆力学 (terra-vehi¬ 
cle  mechanics)] 的诞生 。 
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与 其他任 何领域 的 科学问 题 一样， 土壤- 农业机 器互作 系统 力学问 题研 究是与 
生产 的需求 和发展 密不可 分的。 为 克服农 业机器 整机性 能田间 试验受 诸多环 境条件 
限制的 困难， 早 期的研 究中， 机具 工作部 件与土 壤相互 作用过 程以及 所涉及 的土壤 
动力 学性质 研究是 分别进 行的， 发展了 计算犁 阻力的 公式、 正 确调整 及减少 阻力的 
方法、 犁 曲面及 高速犁 的设计 方法， 等等。 20 世纪 50 〜 80 年代 以来， 随着 农业机 
械化 在全球 范围内 的迅速 发展， 人 们已不 满足于 土壤- 农业机 器系统 力学的 理论解 
释 问题， 而是 希望能 进一步 用精确 的数学 力学公 式计算 和预测 机器在 农田土 壤中的 
力学 性能， 准确、 定量 揭示土 壤与农 业机器 之间的 本质性 关系， 实现 更好的 存蓄水 
分、 提 高土温 或增加 耐磨、 利于 脱土、 减少 阻力、 提高 性能。 许多学 者开始 用经验 
法、 半经 验法、 基本 理论研 究法、 模型试 验法、 数值仿 真法等 从不同 角度对 土壤- 
农 业机器 互作系 统力学 表征这 一科学 问题进 行广泛 研究， 各式各 样的试 验土槽 （图 
1) 成为 各国土 壤机器 系统关 系研究 以及农 业机器 开发、 设计和 教学上 的重要 设备， 
产生了 各种力 的预测 模型， 但 是这些 模型由 于存在 限制因 素多、 准确性 较差、 经验因 
素 太多等 问题， 距实 际应用 存在较 大差距 [=  '7_8] 。 近 年来， 随着 沼泽、 滩 涂等松 软地面 
的开发 利用， 太空探 测中月 球车、 火星 车等新 的地面 车辆、 地面 机器仿 生学研 究的提 
出， 对土壤 -机器 系统力 学研究 的需求 已大大 超出了 原来的 范畴， 加之 计算机 科学飞 
速发展 带来的 数值仿 真方法 的不断 进步， 土 壤-机 器系统 力学的 研究被 注入了 新的活 
力， 并取得 很多新 的进展 （图 2)。 例如， 吉林大 学工程 仿生教 育部重 点实验 室近年 
来 在仿生 减阻、 月球车 辆行走 机构设 计和实 验研究 方面， 开展 了大量 研究， 并 取得了 
许多成 绩[9’1(1 。 这些 进展对 土壤- 农业机 器系统 力学的 研究也 将起到 积极的 促进作 
用。 目前， 已 经开始 用离散 元模型 对土壤 -农业 机器互 作系统 的力学 行为进 行数值 
模拟， 用多刚 体模型 对农业 机器的 力学行 为进行 仿真。 但是作 为土壤 -农业 机器系 
统， 其 力学表 征与有 限元、 离 散元、 边 界元、 多刚体 等模型 方法既 有联系 又有区 
别， 这也 是制约 人们对 土壤- 机器互 作系统 认识、 理解 并合理 利用的 关键。 

土壤 -农业 机器互 作系统 力学表 征的困 难囿于 土壤力 学的复 杂性和 土壤- 农业机 
器互 作的多 样性， 尽管人 们做出 了很大 努力， 但 一直没 有取得 突破性 进展， 研究工 
作面临 困境。 精确、 定 量化、 适用 的土的 本构关 系以及 土壤参 数的测 定是这 一科学 
难题 的根本 所在。 

首先， 究竟应 该采用 什么本 构关系 和科学 参数来 描述土 壤力学 行为， 始 终未能 
得到 公认， 也 就很难 科学地 将现代 计算力 学的手 段应用 到包括 拖拉机 -农具 机组在 
内的 土壤- 农业机 器系统 力学表 征的研 究中。 土 壤在宏 观力的 整体学 特性上 具有黏 
弹性， 细 观几何 结构上 具有离 散性。 人们 曾试图 用弹性 力学、 塑性 力学、 弹 塑性力 
学， 甚 至流变 学等各 种力学 本构模 型来描 述土壤 的力学 性能， 采用了 各种力 学参数 
系统 来描述 和计算 土壤在 受到拖 拉机和 农机具 作用时 的力学 反应， 虽 然取得 了很大 
进展， 但由 于含义 不明确 或很难 验证等 原因， 始终 未能得 到公认 或无法 实际应 
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图 1  土壤 -机器 互作系 统的履 带驱动 特性土 槽试验 


1.2972  2.5950  3.8922  5.1894  x  10"4  mm 


图 2  土壤- 车轮互 作系统 的离散 元仿真 

用[11]。 例如， 20 世纪 60 年代， 英 国剑桥 大学以 Schofield 教 授为首 的土壤 力学小 
组提 出了临 界状态 土力学 理论， 试图 从塑性 理论的 角度， 遵循 连续介 质力学 的方法 
来 描述土 壤的应 力应变 关系， 并取得 了很大 进展， 人们 也曾对 他们的 工作寄 予了很 
大的 希望， 英国著 名学者 Reece 甚 至认为 “是指 向土壤 力学理 论正确 发展道 路的结 
构清 晰的唯 一概念 体系” D=  1 。 但长期 研究后 的结果 表明， 该理 论测得 的参数 只能在 
实验室 条件下 的真三 轴仪上 获得， 很难和 实际条 件下的 土壤- 机器互 作系统 的力学 
性 能直接 挂钩， 只能 用来对 现象进 行定性 描述， 因此 也就无 法直接 计算和 预测土 
壤 -农业 机器互 作系统 在受力 状态下 的力学 性能。 
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其次， 如何实 现土壤 参数的 连续快 速准确 测量。 人们发 现土壤 参数与 测量仪 器触土 
测头 的形状 及尺寸 有关， 这使问 题变得 很复杂 [13)。 例如， 测 量土壤 承载能 力的贝 氏仪， 
其 测量的 土壤参 数与仪 器的触 土部件 的尺寸 及形状 有关。 又如， 土 壤圆锥 仪测量 的圆锥 
指 数与圆 锥的尺 寸大小 有关， 等等。 即 使统一 于一个 尺寸， 利用这 种触土 部件测 得的参 
数值来 预测不 同大小 车轮或 农具的 力学性 能时， 测得 的数值 也有可 能毫无 意义。 

长期 以来， 土壤 -农业 机器互 作系统 的力学 表征被 当做工 程性的 “艺 术”， 而忽 
视了其 “科学 ”性。 实 际上， 这 一科学 难题的 解决， 将 从根本 上揭示 出土壤 -农业 
机器互 作下的 各种演 变机制 和表现 规律， 这 对于提 高农业 机械性 能和作 业质量 ，优 
化农 业机器 作业和 农业生 产管理 方法， 实现农 业生产 节能、 降耗、 减排、 低 碳均具 
有十 分重要 的科学 意义。 
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植物 工厂全 封闭环 境控制 


Environmental  Control  for  Fully  Closed  Plant  Factory 


植 物工厂 是通过 封闭的 设施内 精确环 境控制 实现植 物周年 连续生 产的高 效农业 
系统。 植物生 长的整 个过程 都是在 工厂化 封闭的 生产环 境中， 通过计 算机对 植物生 
长的 温度、 湿度、 光照、 （：02浓 度以及 营养液 等环境 条件进 行自动 控制， 植 物生长 
的任 何环境 因子都 是人工 精确化 模拟创 造的， 不受外 界任何 因素的 影响， 植 物生长 
于 一个数 字化、 可 控化、 可 精确计 算与估 计的环 境内， 只要按 照相同 的工艺 流程和 
生产条 件进行 生产， 就能 像工厂 一样生 产出外 观形态 及品质 一致符 合标准 的农产 
品。 植物工 厂作为 现代设 施农业 发展的 最高级 阶段， 是 对传统 农作物 生产方 式的重 
大 变革。 

现代 化温室 可以进 行一定 的温湿 光气的 调控， 但 不能摆 脱气候 自然条 件的制 
约， 夏季 降温和 冬季加 温的能 耗大， 占生 产成本 的一半 以上， 且 光照忽 强忽弱 、温 
度忽高 忽低， C02 施用受 限制， 不能 按人们 的意愿 一年四 季均衡 生产。 为此， 有学 
者就设 想结构 封闭、 环 境完全 可控， 像工厂 化那样 生产农 产品， 人们 可以按 照自己 
的 意愿和 需求， 随时定 制生产 所需的 各种农 产品。 希望通 过采用 完全人 工光照 ，不 
需要 采光， 结 构可以 封闭， 隔热 性好， 就可以 大大降 低夏季 降温和 冬季加 温的能 
耗。 植 物工厂 （plant  factory) 的 概念最 早是在 20 世纪 80 年 代初由 日本学 者提出 
的， 并在 1984 年建成 了实验 性植物 工厂。 之后， 各国 的科学 家们， 尤其是 日本的 
科学家 们进行 了积极 的尝试 和实践 [1’2]。 进人到 21 世纪由 于补光 技术、 控制 技术的 
不断 提高， 植物工 厂进人 到了生 产实践 阶段， 日本、 美国、 中 国等国 都有生 产型的 
植 物工厂 案例。 实 践结果 表明， 植物 工厂具 有如下 优点： 夏季 降温和 冬季加 温的能 
耗大大 降低； 室内生 产环境 与大气 和土壤 隔离， 防 止了病 虫害的 侵人， 可以 实现完 
全无 农药、 无 污染的 生产； 明、 暗 期长短 可任意 调节， 通过对 植物生 长环境 及营养 
组分 的综合 调控， 能够 大幅缩 短植物 的生长 周期； 更便于 立体化 的种植 模式， 极大 
地提高 了植物 产品的 产量； 单位土 地面积 的利用 率和作 物产量 可以得 到成倍 甚至数 
十倍的 提高； 在精确 可控环 境下， 植物 对各种 环境因 子的需 求是稳 定的， 植 物的收 
获 期是确 定的， 生产操 作模式 标准化 （图 1)。 

植 物工厂 脱胎于 传统的 温室和 大棚， 其思想 是通过 全封闭 的环境 来最大 限度地 
克 服自然 界四季 更迭， 温度、 湿度、 光 照等变 化对植 物生长 的限制 作用， 为 植物生 
长创 造更好 的生长 环境， 以 提高其 产量和 品质。 但 由于采 用全封 闭的培 养模式 ，植 
物生长 所需的 温光水 气肥等 均采用 全人工 干预， 这样虽 然屏蔽 了外界 干扰， 但同时 
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也带来 一些制 约植物 工厂发 展的新 难题： 
①植物 工厂最 突出的 问题之 一是光 照完全 
依 靠人工 光源， 光照能 耗大。 由于 封闭环 
境 导致对 太阳的 光能资 源无法 利用， 而现 
有 的人工 光源效 能低， 光谱 成分不 能完全 
适 应植物 生长的 需求， 人工 光照缺 乏科学 
的调控 理论和 方法。 ②与传 统设施 栽培相 
比， 植 物工厂 内部植 物主要 生理过 程与环 
境因子 之间及 各环境 因子之 间的耦 合关系 
更强， 由于设 施的全 封闭， 原植物 的地下 
部、 地上 部和小 气候环 境形成 联通的 、封 
闭 的循环 系统， 传统 的环境 因子与 作物生 
长关系 的动力 学模型 已不能 适应。 ③植物 
工厂 通过全 人工控 制植物 生长， 必 须感知 
植物生 长的真 实需求 信息， 并创造 精确化 
的可控 环境。 然而， 目前设 施园艺 环境控 
制主要 是根据 植物的 温度、 湿度、 光照强 
度、 营养液 EC 和 pH 等因子 的设定 值进行 
控制， 无法 反映控 制后植 物是否 需求， 控制 效果好 不好， 即没 有按照 植物真 实的动 
态 需要进 行反馈 控制。 通俗 地说， 无法 依据植 物何时 饿了、 渴了、 冷 了就何 时给予 
相应的 施肥、 灌溉、 加 温等。 用现 行的一 套测控 方法， 造成植 物产量 不高、 投人和 
运 行能耗 偏大等 问题。 

基 于上述 原因， 植 物工厂 目前大 多停留 在示范 和小规 模应用 阶段。 植物 工厂要 
取得 实质性 进展， 重点需 要突破 以下关 键科学 问题。 

(1)  高光 效的人 工光控 环境。 通过 研究植 物在不 同辐射 强度、 光 谱成分 光源作 
用下的 生理生 化指标 变化， 及其 与植物 长势、 生长 周期、 产量 和品质 的作用 规律， 
提出封 闭环境 下最佳 的人工 光源环 境调控 方法。 另外， 从育种 上改良 品种， 以适应 
植物 工厂光 温环境 的生产 方式； 缩短 植物生 产过程 中光合 作用的 周期、 提高 光合作 
用的 有效时 间和控 制光合 作用的 强度， 快速提 高生长 过程中 的物质 积累， 从 而缩短 
植物 工厂化 生产的 时间。 这是植 物工厂 首先要 突破的 难题。 

(2)  植物生 长与环 境之间 的动力 学关系 解析。 植物 的生长 过程究 其本质 是植物 
受环 境等外 部因子 作用， 并对 其进行 转化的 复杂的 动力学 过程， 研究 环境参 数与作 
物生 长之间 的作用 关系， 及其动 力学模 型是植 物工厂 面临的 重要研 究课题 m。 植物 
工厂条 件下， 研究 光合、 呼吸 和蒸腾 作用与 环境因 子之间 的耦合 关系， 设施 内光、 
温、 水分、 （：02等 环境因 子的时 空变化 规律， 建立 温度、 湿度、 光照、 C02 等环境 


图 1 植物工 厂案例 


植物 工厂全 封闭环 境控制 
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因 子的动 态变化 模型， 基于作 物生长 模型和 环境因 子动态 模型的 互反馈 作用。 

(3) 基于植 物生长 信息的 环境最 优控制 方法。 探 索作物 营养和 水分、 光 合与蒸 
腾、 果 实生长 速率、 生物量 等生命 信息的 快速无 损检测 方法， 并将作 物生命 信息与 
设 施内温 、湿 、光 、气、 肥 等环境 因子相 结合， 以经济 效益最 大化为 目标， 即环境 
控 制以作 物产出 与环境 调控所 需的成 本之间 的效益 最大为 最终的 目标， 提出 植物工 
厂 栽培多 目标的 环境优 化控制 策略， 将是植 物工厂 研究领 域面临 的新挑 战[1'5] 。 

综上 所述， 深人 开展有 关全封 闭植物 工厂环 境控制 的基础 理论和 关键科 学问题 
的 研究， 建立 起一套 完整的 环境控 制理论 体系， 将是 一个极 具挑战 性和艰 巨性的 
课题。 
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农 业水文 尺度理 论与不 确定性 

Scaling  Theory  and  Uncertainty  in  Agro_hydrology 


农业水 文尺度 是指农 业水文 过程、 水文观 测或水 文模型 的特征 时间或 特征长 
度， 一般 包括时 间尺度 和空间 尺度。 农业 水文尺 度问题 或尺度 效应来 源于下 垫面、 
气候 要素和 人类活 动变化 等引起 的水文 要素、 水 文变量 和参数 的时空 变异性 和不同 
尺度层 面上系 统响应 的非线 性等。 理 论上， 农 业水文 的空间 尺度可 分为微 观尺度 
(10— 5 〜 10— 2m)、 中 观尺度 （10— 2 〜 lm)、 宏 观尺度 （1 〜 104m)、 全 球尺度 (104 
〜 108m)[1]; 实际应 用中， 农 业水文 的空间 尺度可 分为点 尺度、 田间 尺度、 区域 
(如 灌域、 灌区、 流域） 尺度 和全球 尺度。 而 时间尺 度则可 分为秒 、时 、天 、旬、 
月 、季、 年等。 微 观尺度 是水文 现象作 为连续 体存在 的最基 本自然 尺度， 在 该尺度 
下的 气相、 液相 和固相 （如 土壤颗 粒及其 中的水 、气） 可认为 是相互 关联的 独立连 
续体， 其水文 过程可 利用具 有一定 物理意 义的连 续性方 程进行 描述； 中观尺 度上的 
气相、 液 相和固 相则可 视为交 错叠加 的空间 平均连 续体， 也 即表征 单元体 
(REV), 其水文 过程可 利用通 过空间 平均或 集平均 后的连 续性方 程进行 描述； 对 
宏观及 其以上 尺度， 则忽略 中观及 其以下 尺度的 空间变 异性， 并利用 更大尺 度的空 
间平均 或集平 均来描 述农业 水文生 态系统 的水文 现象。 

随着水 文理论 和技术 的发展 及社会 需求的 增加， 农 业水文 的研究 范围逐 渐从以 
往的点 尺度、 田 间尺度 扩展到 区域、 流域乃 至全球 尺度。 由于 水文系 统存在 高度的 
非线 性和显 著的时 空变异 性及随 机性， 而且不 同尺度 的水文 过程并 不是完 全独立 
的， 小尺度 过程受 大尺度 过程的 制约， 大 尺度过 程是许 多小尺 度过程 相互作 用的结 
果。 因而需 要进行 不同尺 度水文 信息的 转换。 尺 度转换 （scaling) 就是 要对具 有时空 
变化的 尺度要 素进行 数学物 理上的 处理， 以及在 气候、 水 文和水 文模型 之间建 立转换 
关系。 尺 度转换 包括尺 度提升 （up  scaling) 和尺 度下降 （down  scaling)。 尺度 提升是 
把给定 尺度信 息向更 大尺度 转换的 过程； 尺度下 降即大 尺度信 息向较 小尺度 转换。 

农业水 文过程 与地表 （如 植被、 地 形）、 土壤、 地 质和气 候等条 件密切 相关。 
由于 植被、 地形、 土壤特 性等的 空间变 异性与 降水、 蒸发的 时空变 异性， 不 同尺度 
的农业 水文过 程呈现 出明显 的不确 定性。 近 年来， 如何 处理不 同时空 尺度下 农业水 
文信息 的 变异性 与不确 定性， 如 何实现 农业水 文过程 在不同 尺度间 的 转换已 成为农 
业水 文科学 研究的 焦点。 

20 世纪 70 年 代末， 人们开 始关注 水文尺 度与不 确定性 问题。 国 际水文 界已分 
别 在委内 瑞拉加 拉加斯 （1982 年）、 美国普 林斯顿 （1984 年） 和澳 大利亚 罗伯森 
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(1993 年） 举办过 3 次水文 尺度问 题专题 会议。 在第 21 〜 22 届国际 大地测 量与地 
球物理 联合会 （IUGG) 上， 国际 水文科 学协会 （IAHS) 将 水文尺 度问题 列为六 
大讨 论专题 之一。 有 关学者 对水文 尺度问 题进行 了相应 的研究 [1<。 一 般来说 ，水 
文尺 度转换 研究的 对象包 括模型 的尺度 转换、 参数 的尺度 转换、 状态 变量和 输人的 
尺度转 换等。 经过近 30 年的 研究， 水文学 家已提 出了基 于分形 理论、 小波 理论、 
随机 理论、 混沌 理论、 分 布式水 文模拟 的水文 尺度转 换理论 与方法 [5_7]。 

水文 模型的 尺度转 换通常 是从小 尺度向 大尺度 的提升 转换。 在模 型尺度 的提升 
过 程中， 随机理 论与方 法和分 布式水 文模型 理论与 方法得 到广泛 应用， 如应 用随机 
理论 已成功 实现点 尺度非 饱和土 壤水分 运动、 非 饱和溶 质运动 模型到 田间尺 度模型 
的转换 〜°]， 以 及单元 尺度的 地下水 运动、 饱和 带溶质 运动方 程到区 域尺度 地下水 
与溶质 运动方 程的转 换[1°] 。 这种 转换通 常是在 小尺度 模型参 数与变 量为随 机空间 
函数的 假设条 件下， 通过对 以质量 守恒方 程为基 础的小 尺度模 型进行 空间平 均和集 
平均， 实 现模型 的尺度 提升。 

水文参 数的尺 度转换 通常是 伴随模 型尺度 的转换 而实现 转换， 其 目的是 寻找不 
同尺 度之间 参数的 关系。 大尺 度参数 通常又 称为有 效参数 或宏观 参数， 有效 参数是 
小 尺度参 数与变 量统计 特征值 （均 值、 方差、 空间 变异尺 度等） 的 函数， 如 大尺度 
非饱和 土壤水 分运动 有效水 力传导 度是小 尺度水 力传导 度和土 壤水张 力统计 特征值 

的函数 [8_1°] 。 

状 态变量 和输人 的尺度 转换通 常是降 尺度的 方法， 已知某 一区域 或时域 上变量 
或输 人的平 均值来 推测其 在整个 区域或 时域上 的具体 分布。 如在土 壤水分 分布方 
面， 通过 遥感、 大气 环流模 式或水 量平衡 方法， 可以得 到关于 流域土 壤储水 量的平 
均估 计值， 再通 过尺度 转换， 根 据不同 土地利 用方式 求出流 域土壤 湿度的 分布状 
况™。 雨 量在时 间上的 分布也 是水文 状态变 量和输 人的降 （时 域） 尺度 转换， 如可 
根据日 雨量 推求小 时雨量 的分布 规律。 

尽管 在水文 尺度开 展了一 系列的 研究， 但目 前水文 尺度理 论与方 法尚不 完善， 
其研究 的困难 包括： ①水 文条件 与信息 的不确 定性， 不同尺 度上， 水 文条件 的空间 
变 异性和 水文变 量的时 空变异 性尚难 以准确 把握， 水文 要素、 水文变 量与模 型参数 
在不同 尺 度之间 的关系 具有很 大不确 定性； ②水 文观测 数据 的 不足和 观测结 果的不 
确 定性， 如对大 尺度水 文过程 进行观 测时， 受观 测尺度 限制， 观测结 果未必 能正确 
描述 该水文 系统的 响应， 因而可 能导致 错误的 结论； ③ 尺度转 换理论 与方法 的不确 
定性， 所有 尺度转 换理论 与模型 均是在 对水文 现象模 拟的基 础上得 到的， 在 这一过 
程中需 要引人 人为的 假设， 并带 来相应 的不确 定性， 进 而导致 尺度转 换后的 结果具 
有较大 误差； ④ 人类活 动与气 候变化 的影响 越来越 显现， 对不 同尺度 水文过 程的影 
响不容 忽视。 

与 一般水 文系统 不同， 农 业水文 生态系 统具有 其自身 的固有 特性， 其水 文过程 
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与人 类活动 （如 作物 种植、 施肥、 灌 溉等） 的影 响密切 相关。 目前， 农业水 文尺度 
问 题的研 究尚处 于起步 阶段， 需 要在以 下四个 方面开 展系统 深人的 研究： ① 农业水 
文过 程的尺 度效应 与尺度 转换。 从点尺 度到田 间 尺度的 水分迁 移转化 的尺度 效应与 
尺度 转换， 土壤 水力特 性参数 的尺度 转换； 单株、 群体、 小区、 田间 到区域 作物需 
水、 耗水 的尺度 效应与 转换； 田间 与区域 水循环 与水转 化过程 的尺度 效应； 气候变 
化条 件下， 不 同气候 情景对 农业水 文过程 影响的 降尺度 分析； ②农业 水文伴 生过程 
的尺 度效应 与尺度 转换。 从 点尺度 到田间 尺度的 养分、 盐分与 能量迁 移转化 的尺度 
效应 与尺度 转换； 农田 与区域 面源污 染过程 的尺度 效应； 节水 灌溉对 区域水 土环境 
影响 的尺度 效应； ③农业 水资源 高效利 用的尺 度效应 与尺度 转换。 小区、 田块 、灌 
区、 全球 尺度的 灌溉水 利用率 和水分 利用效 率之间 的关系 及尺度 转换； 小区 、田 
块、 区域 尺度的 节水潜 力的尺 度转换 方法； ④农业 水文尺 度效应 的理论 与方法 。建 
立适 合农业 水生态 系统水 文过程 尺度转 换的新 理论与 方法， 如 开发适 合于灌 区的分 
布 式水文 模型。 
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作 物生命 需水信 息与过 程控制 


Water  Requirement  for  Healthy  Crops  and  Its  Regulation 


水对 作物的 影响， 如同 饮食对 于人类 和动物 一样， 耗用过 多或过 少均不 利于作 
物 的生命 健康。 作 物生命 需水信 息是指 作物植 株生长 健壮， 矿质 营养吸 收适度 ，其 
生 理生化 活动有 利于光 合作用 进行， 体内 营养物 质运转 有利于 向目标 产量和 品质形 
成方向 转变， 最 终能以 最少的 水分消 耗达到 高产、 优质、 高效目 标的需 水信息 ，包 
括 作物生 命需水 规律、 阶段需 水量、 水分 生理指 标和适 宜土壤 水分指 标等。 作物多 
是被 动适应 环境， 其根 系吸水 和蒸腾 耗水视 水分的 供应状 况差异 较大， 这便 为人类 
采取某 些途径 调控作 物需水 过程提 供了技 术上的 可能。 

作物生 命需水 信息的 采集与 诊断， 是实 施作物 生命需 水过程 控制的 前提。 作物 
根系 生长于 地下， 而植冠 生长在 地上， 作物与 其生长 的环境 构成了 一个统 一的土 
壤 -作物 -大气 连续体 (soil-plant-atmosphere  continuum,  SPAC  )D] , 水在  SPAC  中 
的各 种流动 过程如 同链环 一样， 互相 衔接。 因此， 每一 链环上 的水分 状况均 能从某 
一个侧 面反映 作物生 命的需 水信息 。在 20 世纪 80 年代以 前的研 究中， 作物 生命需 
水信息 获取多 为不连 续的间 断取样 测定， 而样本 的代表 性及时 空变异 对作物 水分状 
况的准 确诊断 造成了 一定的 困难。 伴随 着科学 技术的 进步， 目 前科学 家们已 分别研 
发 出基于 土壤、 作 物和环 境的各 种作物 水分信 息采集 方法， 其 中某些 信息已 能够实 
现 原位长 时间连 续或短 时间内 大范围 测定， 可以 获取的 信息量 很大。 在 这些信 息中， 
某些 信息变 化缓慢 （如 土壤水 分）， 而另一 些信息 （如叶 水势、 茎流、 蒸腾、 叶温或 
冠层温 度等） 随环 境变化 呈波动 变化， 甚 至变幅 较大。 作 物呈现 出的缺 水迹象 可能是 
土壤 干旱造 成的， 也可能 是大气 干旱导 致的， 甚至 是由二 者同时 干旱所 引发。 

植株 蒸腾是 反映作 物生命 需水状 况的一 个基本 信息。 20 世纪 90 年 代以前 ，植 
株蒸腾 主要是 采用直 接测定 或间接 估算两 种方法 确定： 直接测 定法主 要是采 用器皿 
(盆 、筒、 蒸渗 仪等） 称重， 表面 覆盖防 止土壤 蒸发的 材料， 测定结 果受到 器皿边 
际效应 影响， 同时表 面覆盖 也改变 了土壤 和局部 小气候 等环境 条件， 致使观 测结果 
较 大田实 际情况 偏高； 间 接估算 法包括 通过叶 片蒸腾 速率测 定求积 估算、 SPAC 水 
分 运移数 值模拟 和水量 平衡法 估算， 估算 误差一 般都比 较大。 近十多 年来， 人们越 
来越 多地使 用基于 茎热平 衡理论 的茎流 计来测 定植株 的蒸腾 速率， 但 目前市 场上绝 
大多数 的茎流 计仅适 用于木 本植物 和少数 茎秆軔 皮部较 硬实的 禾本科 植物。 由于不 
同 植株茎 部或根 部的茎 秆液流 量变化 较大， 由此 引起的 热传播 特征也 有很大 变化， 
而现有 的检测 技术对 此缺乏 足够的 考虑， 没有根 据茎秆 或根部 的液流 量大小 来调整 
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加热 器和检 测装置 的安放 位置、 量 程和灵 敏度； 另外， 现有的 茎流测 定技术 还缺乏 
有效排 除外界 温度变 化对植 株茎秆 液流测 定过程 干扰的 方法。 

作物 生命需 水信息 涉及的 时空范 围十分 广泛， 在 时间上 从短到 以秒、 分 计的蒸 
发蒸腾 速率到 以天、 旬乃至 全生育 期等时 长考量 的需水 信息； 空间上 从小到 叶片单 
一气孔 耗水、 中 到群体 或农田 需水、 大到区 域乃至 全国范 围的作 物需水 状况， 其时 
间 尺度和 空间尺 度的跨 越都非 常大。 影响作 物需水 的因子 （气 候、 地形、 植 被或土 
地 利用、 土壤 水分状 况等） 在不 同时空 尺度上 具有较 强的随 机性、 非 均质性 和不确 
定性， 致 使作物 生命需 水信息 表现出 较强的 时空异 质性和 较高的 尺度依 赖性， 小尺 
度的研 究结果 不能无 条件地 放大到 大的尺 度上， 而大尺 度的作 物需水 信息也 绝非是 
小尺度 的简单 叠加。 不同尺 度的作 物需水 信息用 途有所 不同： 微小尺 度信息 有助于 
了解 作物生 命健康 需水的 机理， 探 讨水分 调控的 途径与 方法， 为作物 生命需 水过程 
控制提 供理论 依据； 中等尺 度信息 主要用 于灌溉 决策与 作物需 水过程 控制， 也是作 
物 高效用 水最为 关注的 尺度； 而大 尺度作 物需水 信息则 关系到 区域水 资源的 合理配 
置 与优化 调度， 为中 等尺度 作物高 效用水 与过程 控制提 供供水 保障。 尽管作 物需水 
信息 的尺度 依赖性 很强， 但在时 空上却 存在某 种必然 的物理 关系， 随 着监测 手段提 
高和 模型估 算技术 的不断 进步， 将来 有望实 现不同 尺度结 果之间 的相互 转换， 以减 
少 信息获 取的投 人和工 作量。 因此， 很多 学者一 直在探 索研究 作物需 水的时 空分布 
特征、 作物 需水的 采样策 略及不 同尺度 的转换 技术。 

作 物生命 需水过 程控制 主要是 指对植 株的日 蒸腾耗 水和阶 段性蒸 腾耗水 进行控 
制， 包 括不同 尺度的 最优需 水量或 经济需 水量的 设计与 控制。 气孔是 蒸腾过 程中水 
汽从体 内散失 到体外 的主要 出口， 也是 光合作 用原料 CCh 的主要 人口， 它是 作物体 
与 外界进 行气体 交换的 “大 门”， 因此蒸 腾耗水 过程的 控制， 其实质 可归结 为气孔 
运 动行为 的最优 调节， 使之 在吸收 空气中 C02、 不 影响叶 片光合 作用的 同时， 减少 
叶 片蒸腾 耗水， 尽可 能地实 现作物 对水分 利用的 最优化 M。 若 干研究 表明， 作物叶 
片 的光合 速率和 蒸腾速 率对气 孔开度 的反应 不同， 当气 孔开启 到某一 值后， 光合速 
率基本 上不再 增加， 而蒸 腾速率 则是随 气孔开 度的增 大继续 呈非线 性增加 ®。 这一 
结 果虽然 为作物 蒸腾过 程控制 指明了 方向， 但关 键问题 是用何 种技术 或方法 来调控 
作物叶 片气孔 的运动 行为以 及调控 到什么 样的程 度比较 适宜。 由于蒸 腾失水 的过程 
同样还 伴随着 对土壤 中养分 的吸收 过程和 降低体 温适应 外界环 境变化 的散热 过程， 
从 作物生 命健康 的角度 考虑， 还存 在一个 问题， 即 作物是 否存在 “ 奢侈蒸 腾”。 

由于水 分调控 对作物 生育、 产 量和品 质形成 影响的 复杂性 ，在 20 世纪 80 年代 
以 前的研 究一般 不考虑 作物是 否存在 “ 奢侈蒸 腾”， 并忽 略水分 对品质 的影响 ，只 
是把水 肥供应 充足、 产量 最高条 件下的 作物蒸 发蒸腾 量视为 作物需 水量， 并 在农田 
用 水管理 过程中 采用丰 水高产 的充分 灌溉技 术以满 足作物 对水分 的潜在 需求。 随着 
水资 源供需 矛盾的 不断加 剧和单 位耕地 面积可 用水量 的不断 减少， 作 物需水 试验开 
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始 由常态 型的充 分灌溉 试验向 亚劣态 型的非 充分灌 溉试验 转变， 大 量研究 结果发 
现， 水分 胁迫并 非完全 都是负 效应， 在某些 特定发 育阶段 的适度 缺水， 不但 不会导 
致作物 减产， 反而有 助于调 节光合 产物和 其他营 养物质 在作物 体内的 运转， 并在水 
分胁 迫解除 后会激 发出一 定的补 偿生长 功能， 最 终作物 生育期 蒸腾耗 水和总 耗水均 
有明显 减少， 而作物 产量却 有一定 程度的 提高， 产 品品质 得到了 明显的 改善。 这在 
一 方面说 明水分 供应充 分条件 下作物 存在有 “ 奢侈蒸 腾”， 而 这种水 分条件 并非是 
作 物的最 佳需水 要求； 另一 方面也 说明， 从 作物的 生理需 水特性 出发， 通过 改变供 
水时 间和供 水量， 对作 物某些 特定的 生育阶 段主动 施加水 分亏缺 （调亏 灌溉） ，可 
以 满足作 物生命 需水的 要求。 虽然调 亏灌溉 在理论 上取得 了明显 进步， 已将 非充分 
灌 溉的作 物被动 适应水 分亏缺 变为对 作物适 度亏水 的主动 调控， 但这 种调控 还仅是 
一定 程度上 的时间 调控， 并 未充分 挖掘出 作物本 身的生 理节水 潜力。 另外， 由于作 
物 各生育 阶段对 缺水的 敏感性 不同， 前一 阶段的 缺水可 能会对 后一个 或某几 个阶段 
的生 理生化 特性和 生长发 育产生 影响， 因此 如果调 控不当 势必会 产生负 效应， 所以 
作物生 命健康 的各生 育时期 需水指 标和水 分控制 指标的 确定是 至关重 要的。 最理想 
的 状态， 是创造 出一种 环境， 让 作物能 自我感 知环境 变化， 调节 气孔运 动行为 ，使 
其在 满足自 身生命 健康对 水分需 求的条 件下， 减 少自身 的蒸腾 耗水， 同时又 不至影 
响 作物光 合作用 的进行 和营养 物质的 吸收。 

植物 水分生 理学方 面的研 究结果 表明， 作 物体内 存在一 种快速 的信号 传递系 
统， 无 论是作 物根系 感知干 旱产生 的内源 激素还 是在作 物叶面 上喷施 的外源 激素， 
作 物都会 快速地 把这些 信息传 递到保 卫细胞 的作用 位点， 从而 调整保 卫细胞 的吸水 
膨 胀度， 而保卫 细胞的 吸水膨 胀度的 变化就 会引起 气孔开 度的变 化[4’5] 。 

根系 化学信 号是植 物体内 平衡和 优化水 分利用 的预警 系统， 土壤 干旱时 根系能 
够 合成并 输出多 种信号 物质， 这些 信号能 够以电 化学波 或以具 体的化 学物质 形式而 
从受 干旱的 细胞中 输出， 并 能够从 产生部 位向作 用部位 输送， 促使开 放的气 孔部分 
关 闭和抑 制关闭 的气孔 开放， 从而 控制植 物与外 界进行 的水分 和气体 交换。 这些信 
号 中最能 令人信 服的是 脱落酸 （ABA)， 它似乎 在植物 体内的 这种信 息传递 中起着 
主要 的作用 W。 许 多研究 发现， 通过 让作物 的一部 分根系 处于适 宜的水 分状态 ，充 
分 吸水满 足作物 对水分 和养分 吸收的 需求， 而让 另一半 根系处 于缺水 状态， 感知干 
旱产 生根源 信号， 结果 气孔阻 力明显 增大， 蒸腾速 率明显 降低， 但作 物叶片 的水分 
状况和 光合速 率却没 有发生 明显的 变化， 叶片光 合水分 利用效 率明显 提高。 据此， 
近年 来有学 者研究 提出了 一种新 的农田 节水调 控思路 —— 控制性 分区交 替灌溉 m， 
从而为 在空间 上改变 作物根 区土壤 的湿润 方式来 控制作 物生命 需水过 程提供 了可行 
的技术 途径， 并已取 得了较 为理想 的控制 效果。 

对作物 施加某 些化学 物质， 也可 达到调 节气孔 开度、 调 控作物 需水过 程的目 
的， 但这种 调控需 要一定 的物质 投人， 而且 可能会 对环境 产生一 定的不 利影响 。黄 
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腐酸既 能在一 定程度 上关闭 气孔、 降 低蒸腾 耗水， 又可以 促进作 物根系 发育、 增加 
根 系吸水 能力， 因此 是较为 常用的 一种化 学调控 物质。 植物 生长调 节剂如 ABA 作 
为化学 信使在 调控气 孔开度 方面起 着重要 作用， 但 由于其 人工合 成成本 昂贵， 并未 
得 到实际 应用。 

尽管人 们已充 分认识 到作物 生命需 水信息 及其过 程控制 的重 要性， 且在 近年来 
的研究 中取得 了一些 可喜的 进展， 但由于 作物生 命健康 需水受 到自然 条件、 作物本 
身生理 特性、 灌水 技术等 多方面 因素的 影响， 涉及 土壤、 气象、 植物水 分生理 、农 
田灌 溉等诸 多学科 领域， 目前 仍存在 如下一 些科学 问题有 待解决 [7] 。 

(1)  作物 生命需 水过程 的量化 表达与 标准化 处理。 包括植 株蒸腾 长时间 无损连 
续 监测的 设备与 监测、 噪声干 扰消除 方法、 株间 变异分 析和标 准化处 理等。 

(2)  作 物需水 信息时 空变异 与尺度 转换。 包 括作物 需水信 息时空 异质结 构的存 
在 形式、 采样 策略的 优化、 采 样点的 代表性 分析、 尺度转 折点的 确定、 不同 尺度主 
导因子 的识别 以及不 同尺度 作物需 水信息 的推绎 方法， 以及同 一尺度 下不同 监测方 
法权重 的确定 和不同 尺度、 不 同监测 方法的 融合规 则与选 择等。 

(3)  作 物生命 需水指 标体系 与综合 指标的 确定。 需要 在不同 区域、 不同 气候和 
不 同灌水 方式条 件下， 设 计足够 的水分 处理， 进行连 续多年 的试验 研究， 建 立作物 
水 分-产 量-品 质关系 模型， 综合分 析确定 各时段 长度作 物生命 需水量 指标、 水分生 
理 指标和 土壤水 分控制 指标， 并研 究提出 一种既 能综合 反映各 个链环 上的作 物水分 
状况， 又 能用来 指导作 物需水 调控的 综合判 别指标 与判别 方法。 

(4)  作 物生理 节水与 耗水过 程的调 控途径 与调控 模式。 研究作 物缺水 信号产 
生、 传导与 失水器 官响应 过程， 包括作 物感知 干旱的 器官、 感知 方式、 缺水 信号及 
信 号产生 和传导 方式、 失 水器官 的响应 过程， 在此基 础上研 究缺水 信号的 诱导途 
径， 提出作 物生理 节水与 耗水过 程的调 控途径 与调控 模式。 

(5)  作物 生命需 水对环 境变化 响应的 定量表 征以及 基于作 物生命 需水过 程控制 
的精量 灌溉新 技术与 模式。 
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精 量灌溉 

Precision  Irrigation 

精量 灌溉是 20 世纪 80 年代后 期伴随 着一些 发达国 家精准 农业开 发而逐 步兴起 
的现 代灌溉 方法。 其 核心是 根据作 物生长 对水分 的动态 需求， 借助计 算机智 能化决 
策与 控制， 精 准地调 控灌溉 时间和 水量， 为 作物提 供最佳 的生长 环境。 

灌 溉在中 国已有 几千年 历史。 由于 降雨不 足或时 空分布 不均， 仅 依靠降 雨很难 
取 得作物 高产。 为此， 人们 通过修 建水利 工程把 水引到 田间， 使作物 在降雨 不足时 
能 得到灌 溉水的 滋养。 但如何 根据作 物水分 需求合 理调控 灌溉的 时间及 水量， 始终 
是困扰 农民或 灌溉管 理者的 难题。 自古 以来， 农民 实施灌 溉多凭 经验和 习惯， 即所 
谓的 “ 看天、 看地、 看庄 稼”， 致 使灌溉 带有很 大的盲 目性， 难以掌 握灌溉 的最佳 
时 机或控 制灌溉 的合理 水量， 结果 往往导 致作物 受旱减 产或灌 溉水的 浪费和 肥料流 
失。 灌 区管理 者控制 灌溉供 水多根 据既定 的灌溉 制度， 而灌溉 制度是 根据以 往积累 
的经验 或不同 年份灌 溉试验 结果制 定的， 无 法适应 降雨和 气候条 件的动 态变化 ，亦 
不 能满足 不同作 物生长 状况差 异造成 的需求 变化。 

当 今水资 源短缺 已成为 世界性 问题， 水资源 供需矛 盾加剧 使世界 各国都 把节约 
农 业用水 作为农 业可持 续发展 的重要 任务。 农业 节水是 以提高 灌溉水 的利用 率和作 
物 水分生 产效率 为主要 目标， 寻求 利用最 少的灌 溉水取 得最高 的作物 产量或 最佳的 
经济 效益。 随 着农业 节水理 论研究 的不断 深人和 相关技 术水平 的逐渐 提高， 农业节 
水正 日趋走 向精准 化和可 控化， 以满足 现代农 业对灌 溉系统 灵活、 准确、 快 捷的要 
求。 精 量灌溉 是现代 节水灌 溉发展 的前沿 问题， 它的研 究和应 用不仅 可以有 效提高 
灌 溉水利 用效率 和作物 产量与 品质， 还可以 大幅提 高化肥 和农药 的有效 利用率 ，减 
少对农 田生 态系统 的负面 影响。 农业 的规模 化生产 以及喷 微灌等 先进灌 水方法 的推 
广， 不仅 对实施 精量灌 溉提出 了迫切 需求， 也为 其应用 创造了 条件。 开展精 量灌溉 
研究 正成为 国内外 农业水 土工程 学科中 有望取 得突破 的热点 之一， 成 为现代 精准农 
业的重 要组成 部分。 

精 量灌溉 系统一 般由以 下几部 分构成 （图 1): ① 田间作 物或土 壤水肥 监测与 
数据自 动采集 系统， 及 时准确 地测定 和记录 农田作 物水肥 信息， 并及 时传输 给灌溉 
决策 中枢； ②气 象观测 和预报 系统， 实时监 测降雨 和蒸发 等气象 要素， 并对 未来短 
期气 象和降 雨做出 预测； ③农田 数据分 析和灌 溉决策 系统， 根 据田间 作物或 土壤水 
肥信息 及气象 预报对 灌溉时 间和水 量做出 决策； ④ 自动灌 溉控制 系统， 按照 灌溉决 
策系统 的指令 控制田 间灌溉 设施的 开闭， 实现 适时、 适量的 灌溉。 
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图 1 精量 灌溉系 统构成 

实 现精量 灌溉需 要借助 不同领 域研究 的综合 集成， 与精量 灌溉相 关的理 论和方 
法 包括： 作 物和土 壤水分 监测、 作 物缺水 诊断、 天气 预报， 灌区 配水、 田间 灌溉、 
智 能化决 策和控 制等。 这些方 面的研 究许多 已比较 完善， 为精 量灌溉 研究和 应用奠 
定了 基础， 但在 某些方 面仍存 在一些 难题， 成为制 约精量 灌溉推 广应用 的瓶颈 。近 
年 来对精 量灌溉 的研究 主要集 中在以 下几个 方面。 

1. 作 物缺水 诊断指 标研究 

作物缺 水诊断 是精量 灌溉的 基础， 作物受 旱时会 在多方 面有所 响应， 能 够反映 
作物是 否缺水 的指标 很多， 最 传统和 最常用 的是土 壤水分 指标。 对土 壤水分 指标的 
测定 方法和 阈值研 究已有 较长的 历史， 经 历了从 取土烘 干测定 到传感 器实时 自动采 
集的 过程， 目前土 壤水分 的快速 测量技 术已相 对比较 成熟， 应 用较多 的有中 子法、 
7 射 线法、 阻 抗法、 时域反 射法、 微波 法等， 还有适 于大范 围遥感 测量的 近红外 
法。 上述 测量技 术大多 可实现 实时自 动监测 和数据 采集， 测量 精度也 基本能 够满足 
精量 灌溉的 要求。 目 前研究 的主要 方向是 提高监 测设备 的稳定 性和对 各种土 壤的适 
应性， 进 一步提 高测量 精度并 降低传 感器的 成本。 在土壤 水分指 标阈值 方面， 虽然 
国内 外已有 大量针 对不同 地区和 不同作 物的试 验研究 成果， 但 随着作 物抗逆 品种的 
培育 和调亏 灌溉的 应用， 不 同作物 在不同 生育阶 段的适 宜土壤 水分阈 值仍然 是需要 
研究的 课题。 

土壤水 分指标 反映了 作物生 长环境 的水分 状况， 而 作物的 水分状 况会在 其生理 
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过程和 生态状 况上更 直接、 快速 地反映 出来。 故 通过测 定作物 生理生 态指标 判定作 
物是 否缺水 会更为 准确。 但 哪些生 理生态 指标适 宜作为 作物缺 水诊断 和灌溉 决策的 
依据， 其敏 感性、 稳 定性和 代表性 如何， 如何实 现作物 生理生 态指标 的自动 测量， 
仍然 是困扰 人们的 难题。 目前研 究较多 的作物 生理生 态指标 包括： 茎直 径变差 [1\ 
茎液流 [2 、 光合 速率、 叶温 和冠气 温差等 [3]。 茎直 径微变 化测量 方法相 对简便 ，对 
作 物无破 坏性， 可 实现连 续自动 监测， 目 前国内 外均有 利用茎 直径变 差诊断 作物水 
分 状况并 进行灌 溉决策 的研究 报道。 作物 冠气温 差的测 量既可 使用手 持式或 定位式 
红外测 温仪， 也可从 航空或 卫星遥 感获取 信息， 使该指 标在区 域尺度 的旱情 监测上 
更具优 势[4] 。 

与 土壤水 分指标 的研究 相比， 由于 作物生 理生态 指标受 日照、 气 温和风 速等环 
境因 素影响 很大， 指标监 测的实 时性、 可 靠性和 稳定性 还相对 较差， 作为作 物缺水 
诊 断和灌 溉决策 指标， 其针 对不同 作物的 合理阈 值范围 是目前 研究的 热点和 难点。 

2.  精量灌 溉预报 与决策 

作物灌 溉预报 与决策 是精量 灌溉的 核心。 传 统的灌 溉预报 大多基 于根区 土壤水 
平衡 原理， 依据 实测的 土壤含 水量和 计算的 作物需 水量， 制订作 物灌溉 制度。 代表 
性的模 型有联 合国粮 食及农 业组织 （FAO) 推荐的 CROPWAT 软件包 ISAR- 
EG 模型 ra*IRRIWAT 模型等 m。 此类 模型虽 然可以 很好地 模拟农 田土壤 水分变 
化， 计算 作物需 水量和 灌溉需 水量， 制 订优化 的灌溉 制度， 但 不能满 足精量 灌溉动 
态 决策的 要求。 

目前 的灌溉 预报模 型研究 有两方 面的新 特点， 一是 将天气 预报作 为实时 灌溉预 
报的 基础， 通过解 析中、 短 期天气 预报信 息预测 作物耗 水量， 进而判 定是否 需要灌 
溉并 决策相 应的灌 水量， 以满足 精量灌 溉系统 “动态 决策、 实时 修正” 的要求 W。 
另 一个特 点是将 水平衡 模型与 作物生 长模型 结合， 从作 物生长 对水分 的响应 机理出 
发预测 作物需 水量， 使模型 不仅适 用于充 分供水 的灌溉 管理， 也能够 对以提 高水分 
利用效 率为目 标的调 亏灌溉 进行灌 溉水量 的精确 调配。 此类灌 溉决策 模型的 开发和 
应 用尚处 于探索 阶段， 代表 性的有 FAO 主持 开发的 AquaCrop 模型和 Penning  de 
Vries 等 开发的 MACROS 模型 [B]。 以天 气预报 为基础 的灌溉 预报模 型预测 精度常 
受制于 天气预 报的准 确性， 如降 雨时间 和雨量 的预报 精度。 目 前我国 短期气 象预报 
(1 〜 3 天） 的准 确率已 基本能 达到开 展精量 灌溉的 要求， 但中、 长期 的气象 预报还 
存 在不确 定性， 是影 响精量 灌溉预 报和决 策的主 要制约 因素。 

3.  空 间变异 性对精 量灌溉 的影响 

精 量灌溉 研究的 另一个 难题是 如何解 决空间 变异性 问题， 农田作 物的生 长环境 
与 发育状 况存在 着明显 的空间 差异， 这些 差异可 包括地 势高低 不平， 土壤 质地不 
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同， 作物疏 密程度 不同， 作物 品种或 基因差 别等。 精 量灌溉 要实现 “空间 定位管 
理， 按 需变量 投人” 的 目标， 不仅 要研究 田间作 物和土 壤水分 监测传 感器的 合理布 
设， 也对田 间灌 溉设施 和控制 系统 以及灌 区输 配水技 术提出 了更高 的 要求。 

国 际上 近年兴 起的变 量技术 可解决 精量灌 溉对田 间灌 溉设施 的控制 问题， 精量 
灌溉 的变量 技术是 指根据 专家决 策系统 或用户 经验输 人的基 本变量 参数， 定 向改变 
或随 机变化 灌溉系 统的结 构参数 或性能 参数， 达到 实时、 精准 灌溉的 目的。 例如， 
安 装有计 算机智 能控制 系统、 差分 地球定 位系统 （DGPS) 和 地理信 息系统 等先进 
设 备的圆 形和平 移式喷 灌机， 可 根据所 处的田 间位置 状况， 适 时自动 调节喷 头的喷 
洒 水量或 调整机 器行走 速度， 实现局 部变量 灌溉和 施肥， 避免将 水分、 化肥 和农药 
喷 洒到不 需要的 地方， 造成水 肥损失 和面源 污染。 目前 针对精 量灌溉 的变量 技术研 
究还不 成熟， 而且必 须借助 性能优 异的变 量设备 （如 变量灌 水器、 变 量供水 设备、 
压力调 节器、 变 量喷洒 化学剂 设备、 控 制器、 定位设 备等） 才能 实现。 

4. 水肥耦 合调控 

现 代化的 灌溉系 统不仅 要实现 灌溉水 的精量 控制， 还应 能达到 肥料的 精确供 
给。 作 物获取 养分的 途径是 通过对 质流的 吸收， 作物水 分是否 适宜决 定养分 的有效 
性， 反 过来合 理的施 肥也可 以促进 作物对 水分的 吸收， 开展水 肥耦合 调控是 提高水 
肥利用 效率、 减少化 肥流失 和面源 污染的 途径， 也 是精量 灌溉的 目标。 水分 和养分 
各元 素对植 物的作 用和功 能各有 不同， 它们之 间不可 替代， 但在 一定范 围内， 由于 
元素间 的协同 作用， 水肥某 因子在 数量上 的不足 可以由 另一因 子在数 量上的 加强而 
得到 补偿， 减小植 物由于 该因子 数量上 不足所 引起的 损害与 减产。 这 种协同 补偿作 
用是以 肥调水 和以水 促肥的 基础。 水分与 养分之 间的相 互作用 效应可 能导致 协同作 
用， 也 可能产 生拮抗 作用。 目前 对作物 水分实 时监测 方法、 指标 阈值、 需水 预报和 
决策等 方面的 研究均 有很大 进展， 但在作 物养分 实时监 测方法 和指标 阈值研 究等方 
面 还较为 薄弱， 对水 肥一体 化下的 调控指 标研究 则更为 欠缺， 尚处 于探索 阶段。 
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Quantitative  Description  of  Water  and  Solute  Transport  and 
Transformation  in  Farmland 


农田土 壤水、 浅 层地下 水和地 表径流 是农田 水分循 环过程 中最为 活跃的 部分， 
三 者紧密 联系、 相互 转化， 直 接影响 农田物 质循环 过程， 是农 田水分 和溶质 运移转 
化研究 的主要 对象， 定量表 征该过 程是水 肥高效 利用和 区域生 态环境 保护的 重要理 
论 基础。 

早期 的土壤 水研究 侧重于 土壤水 分形态 学特征 和土壤 水分运 动的定 性描述 ，认 
为土壤 和水分 之间的 吸附力 和毛管 力是土 壤水分 运动驱 动力； 近现代 土壤水 分运动 
研究以 土壤水 势理论 为基础 [4, 根据土 壤水势 理论、 Darcy 定 律和连 续性方 程推求 
得到的 Richards 方程 [2  , 是近几 十年来 研究小 尺度土 壤水分 运动最 重要的 数学工 
具。 浅层 地下水 运动研 究侧重 于灌溉 排水和 地下水 开采条 件下局 部地下 水动态 ，基 
于达西 定律和 连续性 方程的 地下水 稳定非 稳定流 理论一 直是主 要研究 工具， 解析 
法、 物理模 拟法和 数值模 拟是地 下水运 动研究 的主要 方法。 农 田地表 径流的 计算多 
应用 水文学 中的系 统方法 M 和经 验公式 方法。 土 壤中溶 质运移 转化研 究早期 以土壤 
盐分 为主， 近 三十年 来更侧 重于氮 磷等营 养元素 和农药 等污染 物质， 研究多 采用对 
流-弥 散模型 [4’5]， 由于 土壤结 构的复 杂性， 在对 流-弥 散模型 的基础 上逐步 发展了 
可动- 不可动 水体溶 质运移 模型、 两 区模型 和随机 模型。 

农田 水分运 动过程 复杂， 定 量表征 理论目 前仍不 成熟。 一 方面， 农田植 被以作 
物 为主， 季节 分布变 化特征 明显； 农田 地面坡 度相对 平缓， 水 分运动 受沟渠 建设、 
灌水、 蓄水、 排水 等人类 活动的 控制； 由 于经济 发展， 农 业种植 结构、 土地 利用与 
用水 方式等 均发生 强烈的 变化， 对农田 水循环 过程产 生重大 影响， 但 影响机 理和变 
化 趋势目 前尚不 明确。 另一 方面， 农 田土壤 水分运 动特性 参数空 间变异 性极强 ，在 
很小 的空间 尺度 范围内 会有 数量级 的 差异， 实 际工作 中 又不可 能得到 足够多 测量点 
的 水分物 理特性 参数， 致使难 以得到 大区域 上土壤 水分运 动特性 的合理 表征， 在此 
条 件下能 否应用 Richards 方程研 究区域 土壤水 分运动 以及所 得结果 是否可 靠亟待 
研究。 此外， 农田水 循环联 系了大 气水、 土 壤水、 地表 水和地 下水， 其运动 机理和 
研究尺 度各不 相同， 加 之土壤 分布的 空间变 异性、 降雨蒸 发的随 机性、 农业 用水的 
不确 定性， 使得 农田水 循环具 有显著 地域特 点和随 机分布 特征， 如何 定量预 测区域 
范围 内水分 的循环 过程目 前仍有 难度。 

灌区 土壤盐 碱化和 水环境 恶化是 干旱、 半干 旱地区 灌溉农 业所面 临的重 要环境 
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问题。 灌溉水 带人的 盐分， 一部 分随渗 漏进人 土壤和 地下水 系统， 导 致土壤 含盐量 
和地 下水含 水层矿 化度的 增加， 另 一部分 随地下 水运动 至邻近 洼地、 非耕 地和荒 
地， 并在此 聚积， 在有天 然或人 工排水 系统、 以河 流或湖 泊为容 泄区的 情况下 ，高 
矿化度 和含有 一定有 毒物质 的排水 将导致 水体污 染和生 态环境 恶化。 变化环 境下， 
灌溉 人渗、 排水、 地下 水蒸发 等水循 环过程 均发生 变化， 盐分 的迁移 方式和 均衡过 
程也随 之发生 变化， 并 可能导 致土壤 积盐与 土壤盐 碱化。 土壤 盐碱化 过程是 缓慢、 
潜在而 复杂的 过程， 关键取 决于田 间引人 水量和 作物耗 水量这 两个数 值非常 大但相 
差非常 小的水 量均衡 以及灌 溉水浓 度和排 水浓度 的动态 变化。 由于土 壤盐碱 化发生 
在 水盐交 替活跃 的表层 土壤， 而盐分 累积取 决于较 为稳定 的区域 水盐均 衡状态 ，因 
此水量 和盐分 年内的 频繁涨 落和长 时间尺 度的土 壤盐分 和水分 的缓慢 演化是 重要的 
时间尺 度耦合 问题； 局部非 饱和带 活跃的 水盐交 替和区 域大尺 度范围 的缓慢 盐分积 
累 是土壤 盐碱化 演化的 空间尺 度耦合 问题。 

化肥 （农 药） 施用 对粮食 增产起 了关键 作用， 但不 合理施 用对农 业水土 环境造 
成负面 影响， 是 农业面 源污染 的重要 因素， 定量 描述灌 排条件 下农田 养分的 转化运 
移过程 是化肥 高效利 用和面 源污染 控制的 基础。 该 过程影 响因素 复杂， 涉及 作物吸 
收、 土壤 渗漏、 大气 挥发、 田 间径流 等多个 环节， 极易 受人为 影响， 是土壤 水分运 
动、 化 肥本身 的转化 运移、 地 表的流 失和作 物吸收 过程的 耦合， 呈现 出发生 的随机 
性、 机理过 程的复 杂性、 排 放途径 的不确 定性、 污染 负荷的 时空差 异性等 基本特 
征， 这 使得现 有的理 论和模 型与实 际应用 尚有 距离。 

定 量和精 确地描 述农田 水分、 盐分和 养分的 运移转 化过程 是农业 水土工 程学科 
的一 个重大 的科学 难题。 当 前除继 续进行 微观尺 度的运 移转化 理论研 究和模 型方法 
研 究外， 要重点 进行宏 观尺度 的相关 研究， 以及 微观尺 度与宏 观尺度 的耦合 理论研 
究， 以 解决随 机性、 空间变 异性、 尺度效 应等现 象所造 成的定 量表征 难题。 问题的 
关键是 利用微 观尺度 上土壤 水分和 溶质运 动的物 理描述 方法与 宏观尺 度上的 统计方 
法相 结合， 研究土 壤水分 和溶质 运移和 转化， 得 到宏观 上水分 和溶质 运动的 定量描 
述 方法。 这样， 除定 量描述 土壤水 分和土 壤溶质 的平均 变化规 律外， 还需要 了解由 
于 不确定 因素的 影响， 导 致水分 和溶质 分布偏 离平均 变化的 特征。 

研究 农田中 水分、 盐分和 养分运 移和转 化过程 主要采 用确定 性理论 [5AI， 该理 
论 将农田 水分运 动参数 和溶质 运移参 数视为 确定性 的量， 将外 部的影 响条件 （如降 
雨、 蒸发、 作物、 用水、 来 水等） 也进行 确定性 描述， 以此建 立水分 和溶质 （盐分 
和 养分） 的运移 转化基 本方程 并进行 求解， 得到农 田水分 和溶质 的时空 分布。 对于 
局部的 小尺度 问题， 可以通 过实验 观测检 验确定 性理论 的可靠 性和适 用性。 对于区 
域尺度 或者存 在水分 运动参 数空间 变异性 和外部 影响因 素随机 性情况 下的农 田水分 
和 溶质运 动转化 问题， 通常 采用随 机理论 [7_9]。 在随机 理论研 究中将 土壤参 数和影 
响 因素视 为随机 分布， 研究 不确定 条件下 土壤水 分和溶 质的运 移转化 过程， 该方法 
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的 主要困 难是如 何合理 确定参 数和影 响因素 的空间 和时间 随 机分布 规律， 对 于这些 
规 律的描 述也可 能带来 误差， 此外， 随机 问题的 求解方 法仍是 目前需 要研究 的重要 
科学 问题。 


参 考文献 

[1]  Buckingham  E.  Studies  in  the  movement  of  soil  moisture,  US  Dept  Agr  Bur  Soils 
Bull.  38.  1907.  Washington  DC,  29-61 

[2]  Richards  LA.  Capillary  conduction  of  liquids  through  porous  medium,  Physics  1， 1931， 318 - 
333 

[3]  Ritzema  HP.  Drainage  principles  and  Application,  ILRI,  Publication  16， 1994 

[4]  Scheidigger  AE.  The  Physics  of  Flow  Through  Porous  Media.  2nd  ed.  University  of  Toronto 
Press,  Toronto,  1960 

[5]  Bear  J.  Dynamics  of  Fluids  in  Porous  Media.  New  York：  Elsevier,  1972 

[6]  张 蔚榛. 地下水 非稳定 流计算 与地下 水资源 评价. 北京： 科学岀 版社， 1983 

[7]  Dagan  G.  Flow  and  transport  in  porous  formations.  New  York：  Springe 广 Verlag， 1989 

[8]  Gelhar  LW.  Stochatic  subsurface  hydrology.  Prentice  Hall.  Englewood  Cliffs.  New  Jersey,  1992 

[9]  杨 金忠， 蔡 树英， 黄冠华 ，等， 多孔介 质中水 分及溶 质运移 的随机 理论， 北京： 科 学岀版 
社， 2000 


撰 稿人： 杨金忠 伍靖伟 

武 汉大学 


•  522  • 


农 业工程 


农业 水旱灾 害预警 

Early  Warning  for  Agricultural  Flood- waterlogging  and  Drought 

洪涝和 干旱是 自然界 中的一 种异常 现象， 对 农业乃 至人类 的生存 环境产 生巨大 
的 影响， 甚至阻 滞经济 发展， 威 胁社会 稳定。 农 业遭受 的洪涝 和干旱 灾害统 称为农 
业水旱 灾害。 农业洪 涝灾害 是指降 水过多 造成农 田淹水 或积水 成灾， 甚至毁 坏农业 
设 施等的 现象； 农业干 旱灾害 是指作 物生长 过程中 因气象 或供水 不足， 其正 常生长 
受到 阻碍而 成灾的 现象。 农 业水旱 灾害所 造成的 损失往 往是巨 大的。 2007 年我国 
农作物 洪涝受 灾面积 1254.  892 万 hm2, 其 中绝收 185.  508 万 hm2; 全国因 旱受灾 
面积 2938.  600 万 hm2, 其 中绝收 319.  067 万 hm2。 2010 年西南 五省的 干旱， 严重影 
响了当 地农业 生产甚 至威胁 到人的 生存， 损失 巨大。 随着 全球气 候变化 的加剧 ，农 
业水 旱灾害 愈来愈 频繁， 强度 也愈来 愈大， 极端 气候事 件频发 [1]。 此外， 人类活 
动加剧 使得土 地利用 与植被 覆盖状 况发生 变化， 也会导 致区域 降雨的 产汇流 过程以 
及 水分蒸 发蒸腾 规律的 变化。 这 些变化 改变了 区域水 循环， 影 响了农 田水分 补给和 
农作 物耗水 规律， 从 而改变 了农业 水旱灾 害的发 生发展 规律。 

因此， 揭示 农业水 旱灾害 发生、 成 灾机理 与变化 规律， 阐明其 对全球 气候变 
化、 土 地利用 与地表 覆盖等 下垫面 变化的 响应， 以提高 灾害预 报精度 和预警 的合理 
性， 是一 项重要 的科学 难题。 

农业水 旱灾害 预报预 警研究 主要包 括成灾 机理、 影响 因素、 时空分 布规律 、灾 
害评 估指标 及预报 理论等 方面的 内容。 

农 业水旱 灾害的 评估和 预报， 是制订 防灾减 灾策略 的重要 依据。 通过降 水量预 
报 来进行 农业水 旱灾害 预报， 比 较适合 无灌溉 条件的 旱地。 根 据土壤 含水量 观测数 
据， 采 用统计 外推法 进行农 业水旱 灾害的 预报， 比较 适合降 水稀少 的干旱 地区。 20 
世纪 60 年代 中期， 帕默尔 （Palmer) 根据水 量平衡 原理， 考虑 降水、 蒸散发 、径 
流、 土壤 含水率 等相关 因素， 提出 了一套 评估干 旱程度 的方法 和指标 [2]。 目前 ，针 
对该 方法的 改进以 及新的 评估方 法还有 不少'  根 据帕默 尔方法 及其改 进方法 ，结 
合 降水、 径流、 土壤含 水率及 作物耗 水等因 素的预 报进行 农业水 旱灾害 的预报 ，考 
虑因素 全面， 精度 较高。 目前， 农 业水旱 灾害短 期预报 的精度 较高， 中长期 预报精 
度还 不能满 足实际 需要。 

农 业水旱 灾害监 测是防 灾减灾 的重要 手段。 20 世纪 90 年代 中期， 美国 成立了 
西 部干旱 协调组 （WDCC)， 随后又 扩展成 国家干 旱政策 委员会 （NDPC)[1]， 1999 
年 设立了 全国干 旱监测 计划， 进行全 美的干 旱监测 预报， 每周 发布一 次全美 干旱预 
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警图 w 。 2002 年 该计划 进一步 与加拿 大和墨 西哥合 作建立 北美大 陆干旱 监测计 
划[61。 我国从 “ 七五” 开始 进行土 壤水分 及旱情 监测的 研究， 进人 90 年代后 ，干 
旱遥 感监测 理论、 土壤含 水量遥 感模型 及其应 用研究 进一步 加强。 国 家气候 中心自 
1995 年 开始开 发了实 时逐日 旱涝监 测预警 系统， 并结 合气象 部门土 壤湿度 监测资 
料 和卫星 遥感干 旱监测 结果， 发布 《中 国旱涝 气候公 报》。 2004 年后 国家气 候中心 
和中 国干旱 气象网 站分别 发布全 国逐日 和旬 干旱综 合监测 公报。 

农 业水旱 灾害的 时空分 布规律 也是研 究重点 之一。 20 世纪 70 年 代末， 我国中 
央 气象局 等单位 绘制了 《中 国近 500 年旱 涝分布 图》。 近 年来， 农业 水旱灾 害对全 
球变 化的响 应也受 到越来 越多的 关注。 有研究 认为， 中国水 旱灾害 危险性 东西分 
异、 季 节变化 显著， 东西 分异的 格局主 要是气 候-地 貌-人 类活动 相互作 用的产 
物[巧。 1999 年 至今， 我国先 后启动 了两个  “973”  计划 项目来 研究北 方干旱 化趋势 
与人 类适应 问题， 加 强了气 候变化 和人类 活动对 这一特 定区域 农业干 旱灾害 影响的 
研究 目前， 比较 一致地 认为， 气 候变化 将会导 致作物 种植格 局发生 变化， 我国 
北方的 干旱化 程度有 加剧的 趋势。 

我国 农业水 旱灾害 研究基 本上以 数理统 计模型 为主， 近年 来在气 候模型 与农业 
气象 模型相 结合、 作物 生长模 拟及信 息技术 的应用 等方面 取得了 一批研 究成果 ，但 
总体上 来说， 研究 还很不 成熟， 主 要困难 包括： ①农 业水旱 灾害成 灾机理 尚不清 
楚。 目 前对大 气系统 作用、 陆面过 程研究 较多， 对环境 胁迫与 农业生 产系统 之间相 
互作 用机制 的研究 还停留 在经验 分析的 层面， 不 能定量 区分自 然过程 和人类 活动等 
对农 业水旱 灾害的 影响， 农业 水旱灾 害的突 变规律 还有待 揭示。 ②区 域墒情 的监测 
精度还 不高。 由于 受多种 因素的 影响， 墒情的 时间空 间变异 性较为 显著， 变 异规律 
还 不十分 明确， 因此 墒情监 测点的 布设理 论还不 成熟， 提高区 域墒情 插值精 度的方 
法还需 要深人 研究。 虽 然利用 遥感方 法可以 方便地 得到区 域墒情 资料， 但其 所能监 
测 的墒情 深度还 较浅， 精度还 不高。 ③ 农业对 水旱灾 害的脆 弱性评 估理论 还不成 
熟。 农业对 水旱灾 害的脆 弱性取 决于农 业对水 旱灾害 的敏感 性和应 对能力 两个方 
面。 农业 水旱灾 害的敏 感性研 究还缺 乏理论 基础， 难以得 到精确 结果； 农业 水旱灾 
害的 应对能 力研究 涉及社 会经济 条件、 农 业技术 措施、 组 织管理 水平等 多方面 ，目 
前还 难以进 行定量 评价。 

农业 水旱灾 害的研 究涉及 气象、 作物、 土壤、 水文 等诸多 学科， 受气候 变化和 
人类 活动等 多因素 影响， 成 灾与响 应机理 复杂。 未来 需要从 以下几 个方面 人手： 
① 农业水 旱灾害 的发生 规律。 揭示农 业水旱 灾害发 生的时 空规律 及其驱 动因子 ，包 
括自然 因子、 全球 气候和 区域尺 度人为 因子。 还应重 视水旱 灾害的 突变和 转折规 
律， 探讨 其可预 报性。 ②农业 对水旱 灾害的 脆弱性 评估。 脆弱 性是敏 感性和 应对能 
力 的综合 体现， 涉及作 物种植 结构及 格局、 作物 品种、 社 会经济 条件、 农业 技术措 
施、 组织管 理水平 等很多 方面， 需要提 出计算 指标， 从 而进行 定量化 评估。 ③农业 
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水旱灾 害预报 预警。 根 据以往 总结的 水旱灾 害发生 规律， 或采 用空间 信息技 术对非 
均匀下 垫面区 域墒情 的遥感 监测、 进 行监控 和灾情 评估， 利用 数字农 业平台 和农业 
水旱 灾害预 报预警 系统， 进 行洪涝 旱灾情 预报， 以减轻 或避免 水旱灾 害对农 业生产 
所 造成的 损失。 
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农业 水资源 系统对 变化环 境响应 的辨识 

Identification  the  Responses  of  Water  Resources  for 
Agriculture  to  Changing  Environmental  Conditions 

变 化环境 是指全 球气候 变化和 人类活 动造成 的环境 变化。 农业水 资源系 统对变 
化环 境的响 应是指 气候变 化和土 地利用 / 覆被变 化等人 类活动 对农业 水循环 过程和 
水量、 水 质及农 业水资 源供需 平衡的 影响。 辨识 是对这 些影响 的定量 识别。 全球近 
百年近 地面大 气层温 度平均 上升了  0.  74 °C, 并将继 续升高 ，到 21 世 纪后期 全球增 
温 预测最 佳值为 1.8 〜 4.0°C[1]。 农 业水资 源系统 受变化 环境的 影响。 一方面 ，变 
化环 境导致 降雨、 蒸发、 下渗、 产流等 水循环 过程的 变化， 加 剧水资 源的形 成与变 
化的复 杂性， 使 农业部 门可获 得的供 水发生 变化； 同时化 肥和农 药的大 量使用 ，以 
非点 源污染 的途径 作用于 水循环 过程， 使水 质发生 改变。 另一 方面， 气温、 辐射等 
气候 因子的 变化， 会导致 农作物 生长期 及潜在 蒸发量 和土壤 湿度的 变化， 加 上降水 
的 变化， 使 得农业 灌溉需 水在总 量及过 程发生 改变； 另外， 农 业供需 水量不 但受变 
化的水 文情势 影响， 而且受 非农业 部门用 水户由 于人口 增加和 经济增 长导致 用水竞 
争性加 剧的影 响[=1。 

人类 活动在 一定条 件下， 如果 其对水 文的影 响不是 不可逆 转的， 可通过 人为干 
预使其 恢复， 但人 为干预 不可能 消除气 候变化 对水资 源系统 的长期 影响， 而 只能采 
取 对策去 适应。 因此 辨识农 业水资 源系统 对变化 环境的 响应， 对预测 未来不 同气候 
变 化情景 和土地 利用模 式下农 业水资 源供需 前景， 评估 粮食安 全以及 指导适 应气候 
变化的 区域水 土资源 规划和 管理等 具有重 要的理 论意义 和应用 价值， 可为决 策者和 
农业 水资源 管理者 提供更 为有效 的适应 气候变 化的风 险管理 信息。 

国 内外在 农业水 资源系 统对变 化环境 响应的 定量辨 识研究 方面， 包括分 别研究 
气候变 化和土 地利用 / 覆被 变化对 水资源 系统影 响的定 量评估 和定量 区分气 候变化 
和人 类活动 对水资 源影响 的综合 研究。 

气候变 化对水 文水资 源系统 影响的 研究在 20 世纪 80 年代 中期才 引起国 际水文 
界 的高度 重视。 主 要通过 研究气 候变化 引起的 气温、 降水、 蒸 发等气 象条件 的变化 
来检测 和归因 径流的 变化。 早期常 用统计 模型， 即把较 长的实 测水文 系列还 原为天 
然水 文系列 （剔 除人类 活动的 直接影 响）， 建立气 候变化 与水文 响应的 关系。 近 10 
年来， 随着 大气环 流模型 （GCM) 对气候 及其变 率模拟 方法的 改进， 逐步 从统计 
模型 向水文 气候模 型模拟 以及物 理模型 与统计 模型结 合的研 究方法 发展。 通 过预测 
未 来不同 社会发 展模式 下大气 中日益 增加的 (：02浓 度构建 未来气 候变化 情景， 利用 
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GCM 来预测 风速、 温度、 湿度和 降雨等 气象变 量的分 布[3]， 这些气 象变量 又作为 
水文 模型的 输人， 由 水文模 型模拟 不同气 候情景 下的水 循环过 程及水 文变量 （蒸散 
发、 径流、 土壤湿 度等） 的 变化。 农 业专家 将气候 情景与 有关专 业模型 （如 灌溉需 
水模型 CROPWAT) 结 合预测 气候变 化对农 业灌溉 需水的 影响， 进 而提出 减缓和 
适应气 候变化 的农业 水土资 源管理 措施。 大气环 流模式 GCM 预测的 未来气 候变化 
信息， 是在分 辨率较 低的大 尺度上 （通常 100 〜 500km 的格网 尺度） 获得， 不能直 
接应用 于较小 的流域 或区域 尺度。 目前有 两种方 法弥补 GCM 预测区 域气候 变化情 
景的 不足， 一 是发展 更高分 辨率的 区域环 流模式 （RCM); 另 一种方 法就是 降尺度 
法， 包括动 力降尺 度法、 统计降 尺度法 以及统 计与动 力相结 合的降 尺度法 3 
种[4'5]， 后 者是降 尺度处 理的重 要发展 方向。 

由于水 文过程 变化和 影响机 制的复 杂性， 土 地利用 / 覆被 变化的 水文水 资源响 
应具 有双向 性和诸 多不确 定性， 使 得该研 究比较 复杂。 研究方 法可归 纳为试 验流域 
法、 时间序 列分析 法以及 水文模 型鸾类 [6]。 早期 的研究 方法常 采用试 验流域 法和时 
间 序列分 析法等 对比分 析法， 试验流 域法研 究的流 域小， 多采用 统计分 析法， 仅得 
出 一些经 验公式 或统计 模型， 缺乏 具有普 遍意义 的理论 模式； 后一种 方法虽 简便易 
行， 却难 以区分 水文变 量的变 化到底 是由土 地利用 / 覆被 变化 引起， 还是由 降雨、 
气温等 气候因 素的综 合效应 引起。 水文 模型法 克服了 对比分 析法的 局限， 提 供了研 
究气候 变化、 土 地利用 和水资 源关系 的概念 框架， 模型 参数与 有物理 基础的 可观测 
的地表 特征直 接相关 [7] ， 结合 GIS 和 RS 技术， 不但可 以定量 评估气 候变化 和人类 
活动的 水资源 响应， 而且可 以预测 气候变 化和土 地覆被 变化对 水循环 过程的 影响， 
因 而在近 20 年 来备受 关注， 并由 集总式 水文模 型向具 有物理 基础的 分布式 水文模 
型 发展， 是 研究变 化环境 下水文 响应的 一种综 合有效 方法。 目 前应用 较多的 分布式 
水文 模型有 SHE 模型、 SWAT 模型、 VIC 陆面 水文模 型等。 

虽 然观测 记录和 气候预 测的大 量证据 表明变 化环境 下农业 水资源 系统存 在脆弱 
性并 可能在 将来受 到严重 影响。 然而， 准 确定量 未来水 文变量 的能力 及其对 农业水 
资源 系统的 影响， 仍存 在以下 困难： ①在观 测资料 方面， 与淡 水和水 循环有 关的观 
测资料 短缺， 包 括一些 地区的 降水、 蒸发、 径流、 土壤 湿度， 以及河 流流量 、融 
雪、 冰川等 资料。 ②在 对气候 变化和 人类活 动以及 水循环 过程机 理的认 识方面 ，存 
在许 多不确 定性， 包 括对与 人类活 动和水 循环有 关的气 候变化 过程和 反馈机 制以及 
模式 模拟， 如社会 经济发 展情景 的不确 定性、 给 定温室 气体排 放情景 下气候 模型预 
测结果 的不确 定性、 气 候尺度 到区域 或流域 尺度的 降尺度 处理带 来的不 确定性 、适 
应 性与减 缓活动 的反馈 的不确 定性、 水文模 型的选 择和模 拟带来 的不确 定性等 。资 
料观 测和机 理认识 方面的 局限， 限制 了当前 减少不 确定性 的能力 [8’9]。 区域 尺度预 
估， 特 别是对 降水预 估的不 确定性 严重制 约了气 候变化 影响研 究的可 信度， 对决策 
者更关 注的低 概率、 高影 响事件 的风险 分析， 目前 仍极为 有限。 ③在 时空尺 度转换 
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方面， 不仅存 在耦合 GCM 模式、 水文模 型以及 灌溉需 水模型 时从低 分辨率 的大气 
尺度到 高分辨 率的流 域或灌 区尺度 的转换 问题， 而 且分布 式水文 模型、 灌溉 需水模 
型也存 在着控 制方程 和参数 化的尺 度扩展 问题。 ④目前 气候变 化和人 类活动 对水文 
水资 源的影 响研究 是一种 被动式 接受的 反响型 模型， 没 有体现 水文过 程与大 气相互 
作用， 以及大 气与人 类活动 互为反 馈的功 能[1"]。 

农业水 资源系 统对变 化环境 响应的 辨识研 究涉及 多学科 领域， 受 当前气 候模型 
的模拟 精度及 不确定 性和尺 度问题 困难的 限制， 以 下科学 问题有 待通过 气象学 、水 
文水资 源学、 农业科 学等多 学科专 家的密 切联系 和合作 解决。 

(1)  在已 观测的 历史水 文序列 中和预 测的未 来径流 变化趋 势中分 离气候 变化与 
人类活 动对水 文变量 变化的 贡献， 进一 步区分 对农业 水资源 系统的 影响。 

(2)  变化 环境下 农业区 降雨、 地 表水、 地 下水和 土壤水 的四水 转化机 制与模 
拟。 包 括大气 -土壤 -植被 界面上 水分、 辐 射能量 和温度 通量的 研究， 水分和 化学物 
质在 土壤中 运动的 模拟， 灌 区尺度 的水量 平衡及 其转化 的定量 描述与 模拟。 

(3)  研究气 候模型 与具有 物理基 础的大 尺度分 布式水 文模型 的耦合 途径， 以提 
高两者 之间不 同时空 尺度的 转化和 模拟的 精度。 以尺 度为突 破口， 寻 找水文 模型同 
陆 面模式 耦合的 尺度界 面将是 研究的 关键。 

(4)  变化环 境下农 业供水 系统的 风险性 与不确 定性及 适应性 研究。 包括 变化环 
境下 农业用 水水质 与农业 需水的 变化， 农业 供水系 统的可 靠性， 恢复 性与脆 弱性评 
估； 农 业缺水 的风险 评估； 农业 水资源 管理的 适应措 施与减 缓对策 研究。 
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Quantitative  Prediction  of  Crop  productivity 


我国 是世界 上人口 最多的 国家， 也是最 大的粮 食生产 国和消 费国； 随着 人们生 
活 水平的 提高， 我国面 临的粮 食需求 压力变 得日益 严峻； 因此 准确地 预测作 物生产 
力 对于国 家粮食 安全生 产及预 测预警 等具有 重要的 意义。 

作物 生产力 的形成 是通过 作物的 生长和 发育过 程来实 现的。 生长 是作物 体积或 
重量 的量变 过程， 是通过 细胞分 裂和伸 长来完 成的， 既 包含营 养体的 生长也 包括生 
殖体的 生长； 发育是 作物一 生中， 其结构 和机能 的质变 过程， 它 的表现 是细胞 、组 
织和 器官的 分化， 最 终导致 植株根 、茎、 叶 和花、 果实、 种子的 形成； 在作 物生活 
中， 生长和 发育是 交替推 进的。 从作物 生理学 的观点 出发， 作 物生产 力的形 成第一 
必须具 备一个 制造生 产力内 容物的 场所和 工厂； 第二要 有一个 容纳生 产力内 容物的 
容器或 仓库； 第三要 有一个 从工厂 制造出 的物质 运转到 仓库去 的输导 系统， 三者协 
调才能 获得理 想的生 产力。 另外， 大田作 物生产 的基本 形式是 以群体 为对象 进行种 
植 管理， 在 作物群 体中， 个体 与群体 之间、 个体 与个体 之间都 存在着 密切的 相互关 
系。 因此， 作 物生产 力的形 成过程 也就是 作物各 器官的 建成过 程及群 体的物 质生产 
和 分配的 过程。 

作物 一般生 长在大 气下的 土壤环 境中， 作物 生产力 的形成 除了遵 循作物 本身的 
生长 发育规 律并受 品种遗 传特性 的制约 以外， 还受到 光照、 温度、 大气、 水分 、养 
分、 土壤、 病 虫草害 等环境 因素的 影响， 同 时种植 制度、 种植 方式、 田间管 理措施 
等对作 物生产 力的形 成也具 有重要 的调控 作用。 

因此， 作 物生产 力的形 成涉及 阶段发 育与物 候期、 形 态发生 与器官 建成、 光能 
利用与 同化物 生产、 不同 器官间 的物质 分配与 利用、 土 壤-植 物-大 气水分 关系、 土壤 
养 分动态 与植株 利用、 病 虫草害 对作物 的影响 等基本 过程； 不同 作物在 上述基 本过程 
中存 在较大 区别， 其 中温光 条件为 贯穿于 各过程 的主导 因子， 直 接作用 于不同 的生理 
过程， 作 物基因 型差异 则是系 统运行 的内在 动力， 其他环 境和技 术措施 对作物 生产也 
具 有较大 的调控 作用。 但不 同环境 下影响 作物生 产的限 制因素 不同， 不 同限制 因子对 
作物生 理过程 和生产 系统的 影响也 不同， 而 且不同 限制因 子之间 还存在 着复杂 的互作 
关系， 因此 作物生 产系统 的复杂 性使得 作物生 产力的 定量预 测存在 较大的 难度。 

近几十 年来， 随着 作物生 理学、 生 态学、 气 象学、 土 壤学、 系统 科学、 计算机 
技术等 的快速 发展， 科学家 们围绕 作物生 产力的 定量预 测开展 了大量 研究， 其主要 
方 法是模 型法。 即 通过定 量描述 作物生 长发育 过程及 其与限 制因子 之间的 动态关 
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系， 进 而准确 预测作 物的生 产力。 早在 20 世纪 60 年代， 荷兰的 de  Wit[1] 及美 国的 
Duncan 等 [2] 发表 了冠 层光能 截获与 群体光 合作用 模型， 称为 作物生 理生态 过程模 
拟 的经典 之作， 在国际 上产生 了重大 影响。 之后， 作物模 型研究 趋向于 系统化 、机 
理化， 从不 同生育 过程的 模拟研 究发展 到完整 的生长 模型， 在 深度与 广度上 得到了 
迅速 发展； 科学 家对作 物生长 曲线、 呼吸 过程、 干物质 分配、 土壤养 分和水 分平衡 
等一 些重要 生理过 程的数 量化研 究日趋 深人， 特 别是在 80 年代 提出的 CERES、 
GOSSYM、 SOYGRO、 SUCROS 等作物 模型都 能较完 整地描 述和预 测作物 生长及 
产量形 成的全 过程， 并在 90 年代开 始应用 于实践 [3_5]。 近 年来， 随着 作物生 长模型 
数量的 增加， 作物 模型进 一步向 机理性 和应用 性方面 发展， 一 方面对 作物生 长发育 
及 生产力 形成过 程进行 不断地 分解与 细化， 强调模 型的机 理性； 另一 方面通 过简化 
模 型中的 机理过 程而强 调系统 的应用 性和可 靠性。 但过于 强调模 型的机 理性、 过分 
偏 重于理 论或者 假说对 生长发 育及产 量形成 等生理 过程的 解释， 会增 加模型 中的参 
数及模 型的复 杂性， 导致 模型的 应用性 不强； 如 果过分 强调模 型的应 用性而 简化了 
模型中 的机理 过程， 则 使得模 型难以 在不同 生产条 件下进 行有效 预测。 因此 模型的 
机理性 和应用 性之间 的 平衡一 直是作 物模型 研究中 的难点 之一。 

到目前 为止， 世 界上已 经建立 了一批 大型、 综 合的作 物生长 模型， 如 荷兰的 
“De  Wit” 系列模 型[1- 、 美国的 CERES 系列模 型[6]、 澳大 利亚的 APSIM 模型 [7] 、 
国际水 稻所的 ORYZA 模型 [8] 以 及国内 南京农 业大学 建立的 CropGnjw 模型 M 、江 
苏 省农业 科学院 建立的 “水 稻钟” 模型 [1°]等。 这些模 型包含 了作物 生长发 育及产 
量 品质形 成的一 些基本 过程， 然而， 由于 目前作 物生长 系统中 的部分 机理性 过程并 
没有 完全被 理解， 因 此大多 数作物 生长模 型仅限 于对作 物光温 生产潜 力以及 水分和 
氮素 限制条 件下作 物生长 发育过 程进行 模拟， 关 于极端 气候条 件对作 物生长 发育过 
程 的定量 影响、 作物冠 层结构 对太阳 辐射的 利用、 氮磷 钾等养 分的互 作对作 物生长 
的 调控、 病虫 草害等 生物灾 害对作 物生产 力的影 响等， 不同的 模型虽 然有不 同程度 
的 涉及， 但机理 性过程 不强， 尚缺少 系统、 完整而 统一的 科学理 论与数 据支持 ，需 
要 相关学 科的协 同发展 以及相 应的试 验研究 来支持 模型的 构建。 

模型 预测结 果的准 确性一 方面取 决于模 型算法 的机理 性和预 测性， 另一 方面取 
决 于模型 输入参 数的可 靠性。 通常情 况下， 一个 综合性 的机理 模型所 需要的 输人参 
数 包括逐 日气候 要素、 土 壤理化 特性、 品种 遗传特 征和管 理技术 措施四 大类， 其中 
管理 技术措 施方面 的信息 较容易 获取， 但 土壤理 化特性 和作物 品种遗 传特征 常常需 
要 通过查 找文献 资料来 获取， 难以 收集到 第一手 资料， 即使能 够找到 也较难 应用， 
例如， 文献 中的试 验目的 一般并 不是为 了构建 模型， 因 此其试 验条件 的描述 （不同 
土层土 壤的理 化特性 资料、 供试 品种的 遗传特 征等） 常常不 能满足 模型运 行的需 
要； 又如， 作物的 生长发 育受到 即时气 象条件 的影响 很大， 作 物生产 力在很 大程度 
上 受到当 年气象 条件的 制约， 尽管气 象要素 的长期 预测不 断取得 进步， 但 10 天以 
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上 的长期 预测， 目前在 世界范 围内并 没有达 到令人 满意的 水平。 

综上 所述， 在 作物生 理学、 生 态学、 气 象学、 土壤 学和农 学等相 关学科 的发展 
与推 动下， 作物 生长模 型研究 取得了 突出的 成绩， 国内 外已经 建立了 多个综 合性作 
物生长 模型， 能 够对作 物生长 系统中 的主要 机理过 程进行 较好的 解释和 量化， 但如 
何在 综合量 化作物 生长发 育过程 及其与 环境和 技术关 系的基 础上， 建立集 适应性 
广、 机理 性强、 预测性 好于一 体的作 物生产 力预测 模型， 是我 们今后 面临的 一个强 
有力的 挑战。 同时， 如 何快速 获取准 确而有 效的模 型输入 参数， 例如， 如何 基于分 
子 或基因 信息自 动 预测作 物品种 的遗传 特征， 如 何准确 有效地 预测作 物生长 的中长 
期气候 要素、 如何快 速获取 分层土 壤中的 理化特 征等， 均是今 后作物 生产力 定量研 
究的 热点和 难点。 
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作 物理想 株型虚 拟设计 

Virtual  Design  of  Crop  Ideotype 


世 界粮食 需要每 年增加 1  % 的产 量才能 满足人 口和经 济不断 增长的 需求。 由于 
可利 用的耕 地面积 在逐年 减少， 所 以必须 增加单 位面积 的粮食 产量， 而这取 决于能 
否不断 提高和 充分挖 掘作物 的生产 潜力。 

根据 Monteith 的理论 [u， 作物 最大经 济产量 （h) 由 以下因 素决定 

YP  =  I。 .  R  -  E  .  H 

式中， /。 为作 物生育 期到达 冠层顶 部的光 合有效 辐射的 总量； R 为 冠层光 截获效 
率； £ 为光 能利用 效率， 好 为收获 指数。 

目前 主要作 物的收 获指数 都已相 当高， 很难 再有所 突破， 如 水稻已 接近于 
0.6[2)。 这是因 为植物 需要一 定的光 合产物 用于构 建营养 器官和 根系， 并需 要一定 
的 光合产 物维持 其基本 的生命 活动， 余下的 光合产 物才能 用于形 成作物 产量。 要提 
高作物 的经济 产量， 其可 行的途 径为提 高作物 的生物 产量。 在上 式中， To 主 要由环 
境因 素决定 （纬 度、 季 节和大 气状况 等）。 目前 主要作 物品种 的叶面 积指数 都已很 
高， 光截 获效率 R 达到了  0.  9， 已很 难再有 显著的 提高。 C3 和 G 作 物的最 大光能 
利 用效率 理论值 分别为 4.  6% 和 6.0%。 但已 有的研 究中， C3 和 G 作物整 个生育 
期 的最大 光能利 用效率 （£) 分 别不足 2.4% 和 3.7%0]。 作 物光能 利用效 率偏低 
的 主要原 因是冠 层不能 高效地 利用人 射的光 合有效 辐射， 而增 加光能 利用效 率可能 
是提高 作物产 量潜力 的唯一 途径， 因此确 定与培 育不同 作物的 高光能 利用效 率的株 
型， 即理想 株型， 就 成为作 物学家 数十年 来一直 追求的 目标。 

株型 是指与 作物光 合生产 能力相 关的器 官形态 特征， 以及 这些器 官在个 体上的 
排列方 式及群 体表现 （图 1)。 对 于禾本 科作物 而言， 叶片的 长度、 宽度、 倾角等 
为 其主要 特征。 这些特 征决定 了叶片 在兰维 空间的 位置， 以 及群体 内部的 相互遮 
蔽。 理想株 型设计 的主要 目的， 是 通过设 计作物 器官的 几何特 征和器 官在空 间的排 
列 方式， 寻找能 最大限 度地利 用太阳 辐射的 构型， 提高 群体光 能利用 效率， 从而提 
高 群体光 合生产 能力。 理想株 型设计 也需考 虑作物 的发育 特性、 其他 器官的 光合特 
征， 光合 产物的 利用效 率等。 因此， 作物 功能和 结构的 协调也 是理想 株型设 计的主 
要目的 之一。 

自 1968 年 Donald 提出 理想株 型概念 以来， 理想株 型育种 已经被 广泛应 用于作 
物育 种中， 被证实 是提高 作物光 能利用 效率的 有效途 径之一 [4]。 例如， 在 20 世纪 
60 年代， 水稻 株型的 矮化， 使水 稻产量 提高了  20% 〜 30%。 袁 隆平在 90 年 代提出 
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图 1 通过 计算机 虚拟设 计的水 稻株型 从个体 到群体 特征的 示意图 

了超 级杂交 稻株型 模式， 认为 适合中 国南方 种植的 籼稻， 其上 三叶应 该具有 “长、 
直 、窄 、凹 、厚” 的特征 [51。 

目前， 谷类 作物的 育种人 员倾向 于选育 直立叶 株型的 品种， 认为 这种株 型能使 
光进 人冠层 的深度 更大， 更均 匀地分 布在冠 层中， 提高光 能利用 效率， 从而 提高产 
量。 在冠层 密集的 作物群 体中， 直立叶 也是减 少个体 间相互 竞争的 最有效 途径之 
一。 另外， 太阳高 度角较 高时， 叶的 直立特 征可使 冠层上 部叶受 光强度 降低， 而下 
部叶受 光强度 增加， 从 而降低 器官受 高温和 光抑制 等危害 h']。 此外， 冠层 下部的 
透光性 提高， 还可以 降低病 虫害的 发生和 倒伏的 危险。 

现有 的理想 株型大 多是育 种学家 针对特 定的环 境条件 和育种 目标而 提出的 。近 
年来， 数字 化与模 型等信 息技术 的迅速 发展， 为 作物理 想株型 的虚拟 设计提 供了可 
行性。 如何对 某种作 物的三 维冠层 和根系 的复杂 功能- 结构过 程进行 定量描 述已成 
为农业 信息领 域当前 和未来 的科学 难题， 需 要育种 学家、 植物 生理学 家和信 息科学 
家 等联合 攻关， 实现 作物理 想株型 的虚拟 设计。 这应包 括以下 两点。 

(1) 作 物三维 形态结 构的定 量化。 三 维数字 化技术 是目前 测定冠 层空间 结构最 
有效 的方法 之一， 它能 够精确 地测定 作物各 器官的 空间位 置和几 何形态 [7]。 已经 
运用 到多种 作物的 研究， 如 玉米、 水稻、 小麦、 高粱、 棉 花等。 但 现有的 H 维数字 
化技 术在测 定冠层 三维结 构时不 仅耗时 耗力， 在 测定的 过程中 还容易 对冠层 结构造 
成 扰动， 从而带 来一定 的测定 误差。 因此， 亟待 寻找更 快速、 更精确 的作物 冠层空 
间定 量化的 方法。 

研究根 系的结 构一般 采用体 元法。 将 整个根 系所在 的土体 划分为 若干小 的长方 
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体， 然后 计算每 个土块 内各类 型根系 的数量 和形态 指标。 直接 获取根 系的三 维结构 
比较 困难。 探地 雷达技 术能够 快速地 测定不 同介质 的物质 在土体 中的三 维分布 ，已 
经 被广泛 应用于 勘探和 考古， 也被用 于树木 根系的 测量。 由于其 测定精 度较低 ，尚 
不能进 行作物 根系的 测量。 如 果能够 进一步 提高探 地雷达 的测定 精度， 将有 助于对 
作 物根系 在三维 空间分 布情况 的定 量化。 

(2) 作物 结构- 功能的 建模。 太 阳辐射 是作物 进行光 合作用 的能量 来源。 作物 
所获 取的光 能的数 量和质 量影响 着光合 物质的 生产、 转化 和经济 产量的 形成， 并影 
响冠 层内热 量传输 和能量 平衡。 作 物冠层 内的光 分布， 主要取 决于太 阳直射 辐射和 
天 空散射 辐射的 人射光 量子通 量密度 和人射 角度， 以 及冠层 结构和 器官的 光学性 
质； 还 受到植 物器官 和地面 对人射 辐射的 反射、 吸收、 透射等 过程的 影响。 

现有 的冠层 3 维 光分布 模型能 够高效 地模拟 直射辐 射和天 空散射 辐射在 作物冠 
层内部 的传输 [8]。 但对 于冠层 内部的 反射和 透射， 以 及地面 的反射 还缺乏 定量化 
的 模拟。 同时， 不同 波长光 对冠层 光合生 产的影 响也具 有明显 差异。 例如， 叶绿体 
吸收可 见光中 的红光 较多， 但 是几乎 不吸收 绿光。 红光 与远红 光比值 （R/FR) 对 
作物 的生长 发育和 形态建 成具有 重要的 影响。 但 这些因 素在现 有的驾 维光分 布模型 
中 均很少 考虑。 这主要 是因为 完成这 些计算 需要消 耗大量 的计算 时间。 现有 的个人 
计算机 不可能 胜任这 种计算 任务。 因此， 需要利 用新的 技术和 设计新 的算法 来处理 
这些 海量的 运算。 

温度是 影响光 合作用 的另一 个重要 因素。 例如， 当正 午前后 温度比 较高时 ，容 
易 引起明 显的光 抑制。 温 度不仅 取决于 天空短 波辐射 在冠层 内部的 传播， 还 取决于 
地面 和天空 的长波 辐射， 以及 风速、 湿 度等其 他气象 因素的 影响。 氮 是叶绿 素重要 
组成 成分， 氮 的浓度 决定了 叶绿素 含量， 从而决 定了叶 片光合 速率。 不同年 龄的器 
官氮含 量具有 明显的 差异。 在 目前的 光合模 型中， 这 些因素 很少考 虑到。 因此 ，需 
要发 展机理 性更强 的光合 模型。 

作物 个体在 生长过 程中， 其 结构与 功能是 交互反 馈的。 环境 条件的 改变， 既会 
引起植 物生物 产量的 变化， 也会引 起形态 结构的 改变。 而 植物形 态结构 的变化 ，又 
会改变 植物的 微气象 环境、 土 壤水肥 状况， 从而 改变植 物所处 的局部 环境。 以往的 
功 能模型 对植物 结构特 征做了 很大的 简化， 而结 构模型 又不考 虑植物 的功能 过程。 
新发展 起来的 功能- 结构模 型将作 物生理 生态过 程和结 构两方 面结合 起来， 研究作 
物 在环境 中形态 结构和 功能上 的动态 变化。 因此， 作物 功能- 结构模 型可描 述外部 
生 态环境 和内在 生理过 程共同 作用下 作物三 维结构 的动态 变化， 进而 评估农 业生产 
中 投人和 产出， 提 高经济 效益。 

研究 人员已 经在分 离与作 物形态 相关的 基因， 如叶 倾角、 分蘖、 株高等 方面取 
得了很 大进展 [9]。 因此， 基 于虚拟 设计系 统进行 作物理 想株型 设计， 和基 因工程 
技术相 结合， 培 育出超 高产的 作 物新品 种是 完全可 行的。 
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作物 遥感监 测机理 

Crop  Growth  Monitoring  by  Remote  Sensing 


遥感技 术是作 物生产 信息获 取的重 要手段 之一， 它能从 近地、 航 空和卫 星等不 
同 平台大 面积、 无损、 连 续地获 取作物 生长、 土壤养 分和环 境变化 等信息 [u。 将遥 
感技术 应用于 作物生 长监测 领域正 成为精 确农业 与数字 农业发 展的重 要趋势 。目 
前， 相关的 研究已 涉及作 物识别 与面积 提取、 作 物生长 监测与 诊断、 作物灾 害监测 
及作物 生产力 预测等 不同方 面〜'  总体 上看， 作物遥 感监测 领域目 前已有 一些较 
为成熟 的技术 体系， 能够 满足较 大时空 尺度上 的监测 需求， 如 县域、 省域乃 至更大 
区域的 作物长 势监测 和产量 预测。 然而， 在现实 农业景 观中经 常存在 地块细 小或破 
碎的 情况， 且 作物生 长过程 由于受 到天气 和人为 管理等 因素的 影响会 呈现出 一些比 
较复杂 的动态 特征， 使得遥 感尚无 法在复 杂多变 的条件 下为作 物生长 监测与 生产力 
的 预测等 提供有 效技术 支撑。 上述问 题的主 要瓶颈 在于作 物遥感 监测领 域中， 复杂 
环境 下作物 遥感监 测模型 这一基 本科学 难题尚 未得到 很好的 解决， 遥 感信息 动态与 
作物 生长过 程及环 境因子 变化的 机理关 系尚不 明确。 作 物生长 环境中 存在很 多复杂 
因素， 如天气 状况、 种植 结构、 品种 类型、 物候 进程、 管理方 式等； 同时， 作物生 
长 的过程 和环境 又不断 变化， 如 农田温 湿度、 土壤环 境和病 虫害胁 迫的发 生发展 
等。 因此， 如 何将这 些复杂 动态的 过程通 过机理 模型的 方法与 遥感监 测技术 有效衔 
接与 整合是 攻克这 一难题 的核心 所在。 

目前， 围 绕这一 难题， 国内 外学者 开展了 一系列 研究与 探索， 取 得了一 些阶段 
性 成果。 美国、 欧洲及 日本等 发达国 家及地 区早在 20 世纪 70 年代起 就陆续 开展了 
系 列大型 农业遥 感监测 项目， 如 美国的 “大面 积农作 物估产 实验”  （LACIE) 和 
“ 农业与 资源空 间遥感 调查” （AGRISTARS)， 欧 洲为期 十年的 MARS 计划等 ，并 
成立 了一批 提供农 情遥感 监测服 务的企 业公司 和政府 机构。 中 国和印 度等发 展中国 
家虽 然起步 较晚， 但发展 较快， 在主 要农作 物生长 与环境 监测、 生产 力预测 预报等 
方面取 得了较 有特色 的研究 成果。 同时也 设立并 实施了 遥感长 势监测 与估产 运行系 
统， 促 进了作 物遥感 监测技 术的业 务化和 实用化 进程。 并在基 于地面 高光谱 的作物 
长势 特征、 生理 参数、 品质 指标和 环境胁 迫等监 测模型 的构建 方面取 得了可 喜的研 
究 成果， 为航空 和航天 作物遥 感提供 了基础 [4_6]。 在模型 构建过 程中， 部分 学者尝 
试 了利用 贝叶斯 网络、 模 糊数学 等方法 将神经 网络、 支 持向量 机等现 代数理 统计方 
法与农 学知识 体系相 结合， 以提高 模型的 监测精 度[7’8]。 但这 些技术 在实际 应用过 
程中存 在不同 程度的 问题， 如大 多数模 型是静 态的， 较 少考虑 作物生 长过程 机理。 
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同时， 这 些模型 仅能在 较大尺 度上获 得较高 的监测 精度， 而在 一些种 植结构 复杂、 
耕作 习惯和 管理模 式差异 较大的 区域， 由于 同物异 谱和同 谱异物 问题的 广泛存 
在[4]， 尚 无法取 得理想 的监测 效果。 这些 问题导 致了基 于地面 试验研 究建立 的高精 
度监 测模型 还难以 有效外 推至高 空遥感 尺度。 此外， 在多 云多雨 地区， 传统 的光学 
遥感 无法保 证在作 物关键 生育期 获得清 晰有效 的影像 数据， 从 而限制 了监测 模型的 
实际 应用。 

近 年来， 部分学 者开始 尝试将 遥感数 据通过 PROSAIL 等 冠层辐 射传输 模型与 
作物 生长模 拟模型 耦合， 利用同 化算法 对一些 作物参 数进行 反演或 预测， 从 而在作 
物生产 力预测 方面取 得了可 喜的突 破[9] ; 使用多 源多时 相的遥 感数据 结合病 害-作 
物互作 的动态 规律， 提高了 作物病 虫害等 胁迫监 测的精 度和可 靠性； 采用主 被动协 
同的方 式进行 全天候 的遥感 监测， 弥补了 单一遥 感源的 不足。 尽管 如此， 作 物遥感 
监测 模型精 度仍需 进一步 提高， 模型 不确定 性的程 度尚需 减少， 从而 提高模 型反映 
作物真 实生长 状况的 能力。 总体 来看， 作 物遥感 监测急 需在以 下几个 方面取 得研究 
突破。 

(1)  作物生 长过程 监测的 精度。 综 合考虑 复杂的 作物生 长环境 条件， 实 现对作 
物 生长、 干扰等 过程的 真实监 测是解 决难题 的关键 所在。 一方 面需要 加强对 农学机 
理的 认识和 理解， 筛选 并构建 灵敏、 恰当 的作物 环境与 生长状 态指示 因子； 另一方 
面， 需要 在遥感 监测过 程中引 人反映 环境- 作物- 管理的 作物模 拟模型 和辐射 传输模 
型， 使 之优势 互补， 从而 提高遥 感监测 模型和 作物模 拟模型 的精度 （图 1)， 实现 
对 作物生 长过程 与环境 关系的 客观、 真实 反演。 

(2)  多 源遥感 数据的 融合。 数据 源是作 物遥感 监测中 一个主 要的限 制要素 ，目 
前作 物遥感 监测的 趋势是 多元遥 感数据 的协同 融合， 包 括主被 动遥感 方式、 宽波段 
和 高光谱 遥感数 据的协 同等。 但是， 对 于单台 传感器 来说始 终存在 空间、 时 间和光 
谱 分辨率 之间的 平衡、 兼顾 问题。 因此， 需要进 一步探 索如何 将多种 传感器 数据与 
气象因 子等环 境数据 合理、 有效地 整合， 依据监 测对象 和事件 的时空 尺度合 理地选 
择数 据源并 进行有 效分析 与动态 融合。 

(3)  作物遥 感海量 数据的 处理。 随着 理论的 发展和 技术的 进步， 作物定 量遥感 
监测 将会越 来越多 地考虑 作物生 长与胁 迫过程 及环境 因素的 影响， 监 测体系 的复杂 
性和真 实性将 会不断 提高。 伴随而 来的是 海量数 据的分 析管理 及其与 农学专 家知识 
的 交互等 一系列 问题和 困难， 因而 需要通 过构建 一个将 农学理 论与遥 感监测 相结合 
的 波谱知 识库， 结合智 能 计算的 思想实 现监测 模式 参数的 设 定和匹 配™1 , 此外， 
充分 利用高 新信息 处理技 术如物 联网、 云 计算和 分布式 计算技 术等将 多元信 息在网 
络 GIS 平 台上进 行综合 处理与 分析， 将 有助于 实现作 物遥感 监测过 程中信 息的实 
时 获取、 交互和 发布。 
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图 1 作物遥 感监测 模式图 
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作物 生长信 息感知 


Crop  Growth  Information  Sensing 


作物 生长信 息是对 作物品 种遗传 特性、 生长 发发育 规律及 其与环 境条件 相互作 
用的 表征。 作物 生长信 息一般 可以分 为作物 个体信 息和作 物群体 信息。 对作 物生长 
信息进 行多分 辨率、 多 尺度、 多时空 和多种 类的数 据采集 和科学 计算， 是感 知作物 
生命 系统和 农业生 产系统 的重要 内容。 作物 生长信 息蕴涵 在作物 的形态 结构、 生理 
功能及 其与生 态环境 的相互 作用变 化中。 系统、 连续、 快速地 感知作 物生长 信息， 
对 农作物 栽培、 育种 和生产 管理具 有重要 意义。 作物生 长信息 主要通 过株型 和内部 
组 分等指 标进行 表征。 作物的 株型包 括植株 高度、 叶 片数、 大小、 形状、 颜色 、分 
蘖数 （稻 麦等禾 本科作 物）、 根的数 量与分 布等， 它 与作物 的光合 效率、 营养 分配、 
抗倒伏 性和栽 培最佳 密度等 诸多方 面密切 相关， 是作 物形态 诊断、 判 断作物 长势状 
况 的重要 指标和 依据， 还 可作为 许多农 学实验 的检测 指标。 作 物内部 组分能 直接描 
述 作物体 内各种 营养元 素含量 和品质 状况， 是农作 物精细 栽培、 病害 诊断、 现代作 
物育种 的重要 依据。 作物 的个体 信息对 于基础 科学、 种 质资源 创新等 方面研 究具有 
重要 意义， 而由于 作物群 体是形 成产量 的重要 基础， 因 而作物 的群体 信息在 作物生 
产实 践中显 得更为 重要。 作物 的群体 参数包 括种植 密度、 茎蘖数 （稻 麦等禾 本科作 
物）、 叶面积 指数、 群体干 物质、 群体 养分、 水分动 态等， 合 理的作 物群体 是作物 
管 理调控 的首要 目标。 作物在 不同发 育时期 具有的 生长信 息是进 行长势 诊断、 科学 
调控、 生产力 （产 量、 品质） 预测 的主要 依据， 因此， 需要对 作物主 要发育 期的生 
长信 息进行 实时感 知探测 来辅助 诊断， 以 做出科 学的农 艺管理 决策。 随着农 业机械 
化的 发展， 现代 农业中 已较多 采用播 种机、 收 割机等 现代化 装备， 但在自 动施肥 
机、 灌 溉设备 和喷药 等智能 管理技 术和设 备方面 还非常 欠缺， 瓶颈就 在于缺 少有效 
的作物 生长信 息感知 技术。 在传统 的农业 生产及 管理过 程中， 主要采 用目测 、牙 
咬、 手 摸和其 他简单 测量方 法进行 作物生 长参数 信息的 调查和 评估， 这些方 法经验 
性强， 在 信息获 取的精 度和时 效性方 面有较 大的局 限性， 不能 适应现 代作物 生产管 
理 发展的 需求。 

目前， 针对作 物生产 管理对 作物生 长信息 的迫切 需求， 国 内外学 者围绕 基于机 
器视觉 技术、 遥感、 三维数 字化和 无线传 感器网 络等新 型作物 生长信 息感知 技术， 
开 展了较 为广泛 深人的 研究， 在作 物形态 结构、 生理功 能及其 与生态 环境的 互作信 
息获 取等研 究取得 了显著 进展， 在作物 叶面积 指数、 叶 绿素、 氮素状 况及病 虫害胁 
迫等 信息感 知方面 取得了 较好的 监测感 知结果 [1_3]。 但总 体上还 存在较 多问题 ，一 
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是 在作物 3 维形 态结构 信息获 取上， 因 作物形 态结构 具有拓 扑关系 复杂、 形 态随机 
性 大以及 抗干扰 性弱等 特点， 造成信 息获取 难度大 和数据 准确度 不高； 二是 机器视 
觉 技术、 遥感、 无线传 感器网 络感知 技术均 存在模 型精度 较低、 普适 性差、 适应复 
杂的作 物生产 环境能 力差； 三 是技术 复杂， 感知 装备成 本高、 实用性 不强， 农民掌 
握难度 较大， 无法有 效应用 推广， 无法满 足作物 精细管 理的需 求等。 因此， 急需针 
对小 样本、 小 群体、 个体检 测及大 面积、 大 群体、 区域 尺度监 测等不 同尺度 感知特 
点， 研究 建立专 用高效 的农作 物生长 信息感 知模型 技术及 设备， 提高 作物生 长信息 
获取 水平， 为 农业信 息化、 数 字化和 精准化 管理奠 定基础 （图 1)。 


图 1 作物 生长信 息感知 与应用 

(1)  作 物三维 形态结 构信息 获取。 利 用三维 数字化 技术对 作物地 上部、 地下部 
的 器官、 个体和 群体的 S 维形 态结 构进行 快速、 连续、 无损 的信息 采集， 在 三维形 
态构 架下实 现作物 形态、 生理和 生态数 据的融 合应用 是作物 信息学 的重要 研究内 
容。 但作 物群体 相对表 面积下 结构数 量多， 器 官过薄 而导致 透光性 较大、 反射率 
低， 局 部相对 曲率过 大导致 反射干 扰大、 信息 的信噪 比低； 另外， 相 互遮挡 严重使 
得三 维信息 的完整 性大大 降低， 作物 表面材 质复杂 （如有 些近似 蜡质， 反 射率过 
高）， 作物形 态因受 外界因 素影响 （如 风、 人力因 素等） 不能 保持结 构及空 间位置 
的稳定 性等， 都大 大增加 了信息 获取的 难度， 导致获 取数据 的准确 率低。 因此 ，急 
需开展 信息科 学和作 物科学 的交叉 研究， 利用 现代信 息获取 手段， 解 决作物 三维形 
态 结构信 息获取 的科学 难题。 

(2)  基 于机器 视觉的 作物生 长信息 感知。 又 称计算 机视觉 （computer  vision) ， 
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是 指通过 计算机 实现人 的视觉 及分析 功能， 对客观 世界二 维或三 维场景 的感知 、识 
别和 理解。 机 器视觉 技术具 有信息 量大、 速 度快、 精度高 等显著 的特点 和优势 ，并 
能获 取一些 人类视 觉无法 获取的 信息， 可 避免由 于人的 认识差 异及视 觉疲劳 带来的 
负面 影响， 在降 低劳动 强度、 避 免主观 判断误 差方面 有较大 优势， 因 而被广 泛用于 
作 物生长 信息的 感知。 例如， 将作 物彩色 图像分 成红色 （R)、 绿色 （G)、 蓝色 
(B) 三原 色后， 用 G 分量 评估 作物的 叶绿素 含量， 用 R 和 G 的统计 值预测 作物氮 
水平等 [4’5\ 除此 以外， 还可 以利用 机器视 觉技术 获取作 物的几 何形态 信息， 如株 
高、 叶 面积、 叶倾 角等。 采 用机器 视觉技 术获取 的作物 信息量 和测量 精度很 大程度 
上 依赖于 图像质 量和图 像处理 技术， 但由 于获取 作物图 像时背 景噪声 （如作 物相互 
遮挡、 光 照条件 差异、 拍摄 角度差 异等） 的 影响， 导致作 物信息 获取精 度不高 ，且 
不同 背景下 获取的 图像难 以批量 处理。 因此， 研究 作物图 像的规 范化获 取方法 、图 
像归 一化处 理和复 杂背景 下图像 的解析 算法， 是 基于机 器视觉 技术进 行作物 生长信 
息感知 的重要 科学问 题和亟 待解决 的技术 难点。 

(3)  基于 遥感的 作物生 长信息 感知。 作物生 长信息 的遥感 （remote  sensing, 
RS) 探测是 基于作 物个体 或群体 内的不 同化学 组分和 不同结 构特性 对不同 光谱波 
段的 特征性 吸收、 反射 或透射 规律， 利 用各种 遥感传 感器， 从近地 （地 面）、 航空 
(飞 机等） 和航天 （卫 星） H 个尺度 不接触 或远离 作物体 获取作 物的特 征光谱 信息， 
通 过专用 处理模 型和软 件工具 从这些 光谱信 息中解 析出具 有农学 意义的 信息， 达到 
定量 感知作 物生长 信息， 进而 判断作 物生长 状况的 目的。 目前在 叶面积 指数、 生物 
产量、 叶 绿素等 作物生 长指标 的遥感 监测方 面取得 了可喜 的研究 成果， 提出 了一些 
感 知不同 形态和 理化参 量的特 征光谱 参数， 并 建立了 相应的 定量感 知模型 [1_3’6’71。 
由 于具有 无损、 快速、 覆盖 面广的 特点， 基于遥 感的作 物生长 信息感 知技术 前景广 
阔， 但 目前主 要难点 在于同 物异谱 （相同 物体不 同光谱 特征） 和同 谱异物 （不 同物 
体相 同光谱 特征） 问 题导致 误判现 象时常 发生； 另外， 高空遥 感中混 合像元 和背景 
噪 声处理 问题也 是限制 遥感精 度提高 的重要 因素。 同时， 卫星 图像时 、空、 光谱分 
辨 率较低 等原因 也致使 作物生 长信息 感知参 数和模 型的普 适性和 唯一性 较弱， 限制 
了其更 广泛的 应用。 因此， 急需加 强新型 遥感传 感器和 遥感数 据处理 方法的 研究， 
解 决特征 参量专 一性提 取和模 型转移 等科学 难题。 

(4)  基 于无线 传感器 网络的 作物生 长信息 感知。 无线传 感器网 络技术 （wire¬ 
less  sensor  network,  WSN) 是一种 新型的 无线通 信网络 技术， 其具 有的自 组织、 
多跳、 无 分区等 特点， 适用于 大面积 农作物 的信息 采集和 监测， 可实 现无人 值守条 
件下 对作物 生长信 息进行 长期、 大 范围、 实时 自动的 感知与 监测， 为 作物生 长诊断 
和全程 管理提 供了新 的思路 和技术 手段。 国外利 用无线 传感和 通信技 术监测 了农田 
环境 以及作 物长势 &9]; 研究建 立了作 物生长 环境无 线监控 系统， 开 发了可 探测电 
磁、 温度、 湿度、 光照、 压力、 土 壤成分 等环境 信息的 专用传 感器； 目前正 探索基 
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于可见 / 近红外 光谱、 介电 频谱、 激光 散射及 激光诱 导技术 的作物 叶片、 茎秆 、冠 
层 组分及 生物力 学参数 的活体 测量传 感器。 国内 部分科 研院所 也进行 了温室 环境无 
线 监控系 统的相 关研究 工作， 初步 建立了 基于无 线通信 技术的 果蔬花 卉生长 信息采 
集 系统， 但针 对基于 智能无 线传感 网络技 术的作 物生长 信息远 程监测 控制系 统的研 
究与 应用还 较少。 虽 然国内 外已在 作物生 长信息 的获取 与传输 等方面 进行了 较为深 
人的 研究， 采 用无线 通信技 术构建 了作物 信息采 集传输 系统， 形成了 初步的 软硬件 
产品 [1°]， 但总 体上基 于无线 传感器 网络技 术的作 物信息 感知尚 处于研 究阶段 。因 
此， 亟 待加强 基于智 能无线 传感网 络的作 物生长 信息感 知机理 和技术 方法的 基础研 
究， 建 立基于 光谱、 介电 频谱、 生物 阻抗、 激光、 超 声波、 生 物力学 等原理 的作物 
生长信 息感知 模型； 加强新 原理、 新方法 和新材 料的高 精度、 低 成本、 快速 响应的 
作物 信息获 取专用 传感器 的研发 ，满足 作物不 同生长 信息特 征参量 的感测 需求， 
提 高传感 器的稳 定性、 一 致性和 对农田 恶劣条 件的适 应性； 研究适 用于不 同作物 
生产场 景的低 功耗、 自 组织、 稳 定性好 的高效 传感器 网络， 从而建 立完善 、系 
统、 可靠的 作物生 长信息 自动感 知技术 体系， 以满足 现代精 细农业 和数字 农业发 
展的 需要。 
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土 壤养分 空间变 异与精 准管理 

Spartial  Variability  of  Soil  Nutrients  and  Site-specific 
Nutrient  Management 

土壤养 分是指 由土壤 提供的 使植物 正常生 长所必 需的营 养元素 （如 N、 P、 K、 
Ca、 Mg、 C、 Fe、 Mn、 Zn 和 Cu 等）， 能被植 物直接 或间接 吸收。 土壤养 分在自 
然状 态下能 够基本 维持其 平衡， 但 在农业 耕作条 件下， 随着 作物的 收获， 土壤养 
分不 断地被 带走， 只有 给土壤 施肥， 补充其 减少的 养分才 能维持 其持续 的生产 
力。 但是， 施 肥不合 理不仅 不能提 高作物 产量， 也会导 致土壤 养分的 流失， 造成 
对 环境的 污染。 所以， 土 壤养分 管理的 内涵不 仅包括 最大限 度地提 高作物 产量， 
还包括 提高肥 料利用 效率， 减 少土壤 养分的 流失。 理 想的土 壤养分 管理是 能够根 
据 土壤养 分供给 状况和 作物养 分需求 状况， 按时按 需补充 养分。 但是， 土 壤养分 
在空 间上的 分布是 很不均 匀的， 不同 地方的 土壤， 其 养分含 量和养 分组成 都存在 
很大的 差异。 土 壤养分 的空间 变异给 土壤养 分的管 理带来 很大的 问题。 按 照传统 
的肥 料均施 方式， 一 些地方 的土壤 养分不 能得到 足够的 补充， 作物 养分需 求得不 
到 满足； 而另一 些地方 则施肥 过量， 超 出作物 需求， 容易 产生地 下水和 面源污 
染。 所以， 土壤养 分空间 变异和 精准管 理是农 业生产 和环境 安全领 域亟待 解决的 
重 大科学 问题。 

土 壤养分 空间变 异极其 复杂， 不仅由 于其变 异在各 个尺度 上具有 普遍性 （静态 
特 征）， 而且其 变异本 身随时 间也呈 现出极 大的不 稳定性 （动 态特 征）。 

土 壤养分 空间变 异的静 态特征 主要体 现在其 数量和 成分在 不同空 间尺度 上的异 
质性。 在 全球尺 度上， 美洲 开发比 较晚， 垦殖系 数低， 土 壤腐殖 质多， 含有 更多的 
养分； 亚 洲大陆 农耕历 时长， 垦殖系 数高， 土 壤有机 质少， 养分含 量要低 得多； 欧 
洲虽 然开发 历史也 较长， 但土壤 利用强 度比亚 洲低， 养 分含量 也较亚 洲高。 在区域 
尺 度上， 我国 东北地 区的黑 土腐殖 质含量 丰富， 具有 更高的 养分， 华 北潮土 和南方 
红 壤相对 较低， 黄土高 原地区 的土壤 则更加 瘠薄。 在 田间尺 度上， 不 同田块 的土壤 
养 分也存 在很大 差异， 尤 其是在 我国这 种较为 分散的 经营模 式下； 事 实上， 即便在 
同一田 块内， 土壤 养分的 分布也 是不均 匀的， 由 于施肥 不均， 管理 不善， 局 部聚集 
或局部 缺失现 象普遍 存在。 此外， 表 层土壤 也往往 比下层 土壤含 有更多 的养分 。颗 
粒尺 度上， 土壤 养分的 空间变 异同样 存在， 一 些流动 性较强 的元素 （如 N、 K) 在 
小 孔隙发 育的地 方更易 贮存， 而一 些迁移 性较差 的元素 （如 P) 的局 部聚集 现象尤 
为 明显。 在 分子尺 度上， 物 理和化 学吸附 点位多 的地方 显然具 有更多 的土壤 养分。 
虽 然上面 只是阐 述了土 壤养分 含量的 空间变 异性， 但 土壤养 分由许 多营养 元素组 
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成， 这 些元素 的含量 均是随 空间变 异的， 并且相 互之间 很少有 固定的 关系， 因此土 
壤养分 组成的 空间变 异更为 普遍。 

土 壤养分 空间变 异的动 态特征 主要体 现在其 数量、 成分和 分布随 时间的 变化。 
土 壤是一 个高度 开放的 系统， 土 壤养分 只是养 分循环 过程中 的一种 形态， 土 壤养分 
状 况随着 养分的 循环和 流动不 断发生 变化。 在不施 肥的情 况下， 土壤 养分在 作物苗 
期 一般要 高于成 熟期， 并 且随着 作物不 断从土 壤带走 养分， 土 壤养分 会逐年 减少。 
即 便在施 肥的情 况下， 土壤 本身的 养分也 会在耕 种过程 中不断 减少， 肥料成 为土壤 
养分 的主要 来源。 不仅 如此， 由 于各营 养元素 的流动 性差异 很大， 以 及作物 对各种 
元 素的吸 收利用 不同， 并且这 些差异 在空间 上同样 存在， 土壤 养分各 组成的 空间分 
布还会 因各个 位置土 壤养分 吸收和 流失的 差异发 生时间 变异， 在生育 期内和 生育期 
间 都呈 现不同 的空间 分布 模式。 

从来源 上定量 解释土 壤养分 空间变 异是困 难的。 土 壤养分 的空间 变异从 本质上 
讲， 与土 壤的形 成过程 有关。 由 于地质 条件的 差异， 形 成土壤 的母质 就表现 出很大 
的空间 变异性 [1]， 具 有不同 的物理 和化学 特性。 在区域 特征差 异明显 的地形 [2] 和气 
候条件 [3] 影 响下， 不 同类型 的岩石 经过一 系列的 物理、 化 学和生 物化学 过程， 形成 
不同 类型的 土壤， 这些 土壤具 有不同 的颗粒 组成、 有机质 含量、 可交 换离子 总量和 
PH 等， 同时 形成土 壤养分 的基本 条件。 气候条 件同时 决定着 一个地 区长期 的有机 
质累积 和分解 速率， 进而决 定着土 壤养分 的累积 和淋失 状况。 人类活 动打破 了土壤 
养 分的自 然循环 过程， 不断 地从土 壤中以 作物秸 秆和果 实的方 式带走 土壤本 身的养 
分， 同时以 肥料的 方式补 充土壤 养分。 但是， 世 界各地 的人们 对土壤 的开发 利用历 
史 不同， 利用方 式和利 用强度 不同， 在人 类长期 习惯性 耕作条 件下， 土壤养 分循环 
基 本会达 到新的 平衡， 新 的土壤 养分空 间变异 格局不 仅包含 了土壤 自身形 成的因 
素， 而且带 人了人 类活动 的影响 M。 以上 这些因 素造成 土壤养 分在全 球或区 域尺度 
上 的长期 差异。 从 作物生 长角度 来讲， 土壤的 容重、 持 水性、 导 水率、 机械 强度等 
特性 Esa 都因 人类耕 作活动 呈周期 性变化 ，并且 在田间 尺度下 具有一 定的空 间变异 
性[0， 从而使 田间土 壤水分 运动、 热量 传输具 有很强 的非均 质性， 田 间不同 位置上 
土壤养 分径流 损失、 淋 溶流失 和挥发 损失不 一致。 这些 因素构 成土壤 养分生 育期内 
的 短期变 异源。 土 壤养分 空间变 异源还 与研究 的尺度 有关。 中 等尺度 上的土 壤养分 
空间 变异一 般与土 壤质地 变异、 地 形变化 有关， 而田间 尺度上 的空间 变异多 与土壤 
结构变 异和农 业技术 措施关 系密切 [; 。 土 壤营养 元素本 身的物 理和化 学特性 则是其 
在微观 上空间 变异的 主因。 水 文过程 是土壤 养分循 环的重 要载体 之一， 其无 论在大 
尺度还 是小尺 度上都 呈现出 极强的 空间变 异性， 在各个 时空尺 度上都 是土壤 养分空 
间变 异不可 忽视的 重要影 响因素 之一。 目 前的研 究对于 土壤养 分空间 变异的 认识是 
离 散的， 缺乏普 遍性， 在尺度 上也很 混乱， 没有 一个理 论能够 完全解 释土壤 养分空 
间 变异， 及 其影响 因素在 连续的 时空尺 度上是 如何变 化的。 
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由 于土壤 养分空 间变异 的普遍 性及复 杂性， 定量表 达土壤 养分空 间变异 同样是 
困 难的。 目前对 于土壤 养分空 间变异 定量表 达的研 究主要 有两个 思路： 一种 是实现 
每个 点位土 壤养分 的实时 测定； 另一种 是抽样 测定部 分位置 的土壤 养分， 并 依此对 
其 他位置 的土壤 养分进 行插值 预测。 

实 时测定 田间各 个位置 的土壤 养分目 前很难 实现。 首先， 就 作物生 长来说 ，理 
想 的测定 尺度应 该是单 株植物 的生长 范围， 这个 工作量 会相当 庞大。 且不说 目前的 
土 壤养分 测定需 要田间 采样带 回室内 分析， 即便 是将来 在田间 土壤养 分原位 测定技 
术 上取得 突破性 进展， 针对所 有单株 作物， 实现 田间所 有位置 的土壤 养分测 定无论 
在 工作量 和成本 上都是 不太现 实的。 何况， 土壤 养分的 原位测 定目前 同样是 有待土 
壤 学家和 化学家 们解决 的科学 难题。 其次， 土壤 养分是 动态变 化的， 如此数 量庞大 
的测 定工作 在短期 内难以 完成， 土壤 养分分 布状况 在时间 上的一 致性， 以及 管理决 
策的及 时性方 面都不 能得到 保证。 光谱和 遥感技 术在土 壤水分 测定方 面尚存 在很大 
问题， 更不用 说用于 进行影 响因素 更为复 杂的土 壤养分 测定。 最后， 由于土 壤养分 
空间变 异在各 个尺度 上的普 遍性， 测定结 果对于 相应尺 度上真 实土壤 养分的 代表性 
也 是值得 商榷的 问题。 无 论取样 测定， 还 是原位 测定， 其结果 都只是 对土壤 养分的 
很小 尺度的 测定， 其 所代表 的尺度 都很难 与作物 本身吸 收养分 的范围 尺度相 匹配。 

局 部取样 测定， 其他位 置插值 预测不 失为土 壤养分 空间变 异定量 表达的 一种较 
好的 选择， 但土 壤养分 空间变 异理论 仍有很 大的局 限性。 土壤 养分空 间变异 理论研 
究解决 土壤养 分的时 空分布 规律， 通过最 少的土 壤养分 测定， 预测其 时空分 布的问 
题。 土壤养 分空间 变异的 理论包 括传统 统计学 和地统 计学。 传 统统计 学假定 土壤养 
分在空 间上是 随机分 布的， 亦 即每个 位置土 壤养分 含量的 均值和 方差是 相同的 ，这 
一 假定在 绝大多 数情况 下是与 事实不 符的。 田间 土壤养 分分布 往往呈 现出一 定的空 
间变化 规律， 传统统 计学只 能解释 土壤养 分随机 变异的 部分， 却无法 对其中 确定性 
变 异的部 分做出 解释。 所以， 目前 科学家 关注的 焦点集 中在用 地统计 学解决 土壤养 
分空间 变异的 研究。 地统 计学在 传统统 计学基 础上， 进 一步考 虑了土 壤养分 在空间 
上 的相关 关系， 在 一些情 况下能 够比较 好地解 决土壤 养分的 空间自 相 关现象 和土壤 
养分 空间变 异的尺 度依赖 现象。 但是， 无论是 传统统 计学， 还 是地统 计学， 其对土 
壤 养分空 间变异 的预测 都必须 基于一 定数量 的实测 数据， 虽然 测定所 需的工 作量有 
所 减少， 但上面 提到的 样点土 壤养分 测定问 题依然 存在。 此外， 传统 统计学 和地统 
计 学所研 究的都 是统计 意义上 的土壤 养分空 间变异 规律， 只能 保证预 测的土 壤养分 
空 间分布 与所采 集样点 的土壤 养分空 间分布 相同， 不能 保证在 每一点 上的实 现值与 
实际值 吻合。 并且， 采样点 的土壤 养分空 间分布 规律是 否能代 表田间 的整体 分布与 
采 样点的 数量、 位置 和尺度 有很大 关系， 而这 些因素 都具有 很大的 随机性 和不确 
定性。 

虽然土 壤养分 空间变 异的普 遍性， 尺度依 赖性， 及 其变异 的部分 特征和 来源已 
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被人 们普遍 接受， 对土 壤养分 空间变 异理论 的研究 也获得 了一些 有价值 的成果 ，但 
我们对 于土壤 养分空 间变异 的认识 仍是有 限的， 尤其是 在不同 尺度下 土壤养 分空间 
变 异源的 确定， 以及土 壤养分 空间变 异的定 量表达 方面。 由于 我们目 前对土 壤养分 
空 间变异 认识和 定量表 达上的 困难， 我 们很难 获知土 壤养分 的亏缺 信息， 对 土壤实 
现精准 管理仍 是未来 相当长 一段时 期内很 难解决 的科学 难题。 土壤养 分空间 变异的 
研究 涉及土 壤学、 水 文学、 数学、 化学、 农 作学、 植物 生理学 等多门 学科， 并且土 
壤养分 空间变 异的一 些问题 在土壤 水分、 水力 特性、 有 机质、 质地等 的空间 变异研 
究 中同样 存在。 已经 有越来 越多的 科学家 参与到 土壤养 分空间 变异和 精准管 理的研 
究 中来。 新的地 统计学 理论、 地 理信息 技术、 遥感 技术、 传感 器技术 等不断 被引人 
土壤 养分空 间变异 及精确 管理中 W。 在多 学科交 叉的背 景下， 相信土 壤养分 观测技 
术会不 断有新 的技术 涌现， 土壤养 分空间 变异理 论也会 不断取 得新的 进展。 对土壤 
养 分空间 变异和 精确管 理这一 科学难 题的研 究有助 于提高 肥料利 用率， 降低 农业生 
产 成本， 减少 农业对 环境的 污染， 实现 农业的 可持续 发展， 对 于解决 人类发 展中面 
临的重 大资源 和环境 问题具 有重要 的现实 意义。 
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Quality  Information  Sensing  of  Agrcrproduct 


农产 品是人 类食物 的主要 来源， 也 是许多 工业产 品的原 材料， 它 与人类 生存、 
生 活和发 展密切 相关。 农产品 质量的 好坏直 接影响 着人类 身体健 康和生 命安全 ，还 
关系到 社会稳 定和国 民经济 的持续 发展。 

农 产品质 量信息 是指农 产品内 在品质 和外在 形态等 的定性 或定量 描述及 其形成 
过程 的相关 记载， 是判 断农产 品是否 符合有 关规定 或标准 的基本 依据。 农产 品质量 
信 息包括 3 •个 方面： 一是农 产品的 颜色、 大小、 光泽、 形状 等外在 信息； 二 是农产 
品 的鲜嫩 程度、 口感、 味道和 烹饪特 性等； 三是 指一些 涉及农 产品安 全和营 养水平 
等 方面的 信息， 如 农产品 激素、 抗生素 残留、 农兽药 残留、 环 境污染 对农产 品的影 
响 以及内 在品质 指标， 如 维生素 、糖 、酸、 微 量元素 等"。 消 费者很 难依据 自己的 
能力 准确判 断农产 品所有 的质量 信息。 近几十 年来， 农产 品生产 环境日 益恶化 ，空 
气、 土壤、 水 体等被 各种污 染物所 污染， 农药、 化肥、 兽药、 渔药、 激素等 的长期 
大量 使用， 各种 添加剂 在农产 品加工 中的大 量使用 以及加 工业新 工艺、 包装 业新材 
料和农 产品新 资源的 出现， 使得 农产品 质量出 现了很 大差异 M。 同时， 农产 品的质 
量易受 生产、 加工、 储 藏和运 输等多 个环节 影响， 这些环 节还随 时间、 空间、 地理 
条件 而异。 因此， 农 产品的 质量信 息在不 断发生 变化。 

农 产品质 量影响 因素的 复杂性 和不确 定性， 给农产 品质量 信息探 测带来 了极大 
的 难度， 迫切 需要科 学的、 现代化 的探测 手段。 随着消 费物质 的不断 丰富和 消费水 
平 的不断 提高， 人们的 消费观 念发生 了新的 变化， 消费 者对农 产品的 要求不 再满足 
于农 产品的 数量， 而 是对农 产品的 外观、 风味、 营养、 标签、 品牌和 标准等 问题越 
来越 关注， 要求越 来越高 [3]。 农产品 需要按 质量要 素进行 分级， 实行以 质论价 、优 
质 优价。 目前， 针 对农产 品不同 的质量 信息， 已 有不同 的探测 方法， 但是， 尚未产 
生 能准确 全面探 测农产 品质量 信息的 方法。 

农产 品质量 信息探 测是一 个新兴 的交叉 领域， 它是 在不破 坏或损 坏被探 测对象 
的前提 下对其 质量信 息进行 评价的 方法。 根 据探测 原理的 不同， 目前 已有的 探测方 
法大 致可分 为光学 探测、 机 器视觉 探测、 介 电特性 探测、 声学 特性及 超声波 探测、 
X 射线 探测、 核 磁共振 探测、 生物 传感器 探测、 电子鼻 和电子 舌探测 及太赫 兹波谱 
探测等 [4]。 

1. 光 学探测 

农 产品的 光学特 性是指 农产品 对光的 吸收、 散射、 反射和 透射等 特性， 当光线 
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照射 到样品 上时， 突 变光线 可以被 反射、 吸 收或者 透射， 每一 种现象 的发生 都取决 
于样 品的化 学构造 和物理 参量® 。 这一方 法可用 于谷物 / 果蔬 等多种 农产品 的化学 
成分 分析、 物理 学品质 分析、 色度学 品质分 析[4’6]。 

2.  机器视 觉探测 

机 器视觉 技术就 是用各 种成像 系统代 替视觉 器官作 为输人 手段， 由计算 机代替 
大脑完 成处理 和解释 [4] 。 机 器视觉 技术是 20 世纪 70 年 代初期 在遥感 图片和 生物医 
学图片 分析取 得显著 成效后 开始应 用的， 目 前可用 于多种 农产品 大小、 形状、 颜色 
和 表面损 伤与缺 陷等的 分级和 探测。 

3 . 电、 磁 学探测 

电、 磁学特 性探测 法是利 用农产 品本身 在电和 磁场中 的电、 磁特 性参数 的变化 
来 反映农 产品的 品质， 可对农 产品的 硬度、 密度、 新 鲜度、 成 熟度等 基本物 理指标 
和内 部品质 进行无 损探测 

4.  声学 及超声 波探测 

利用 农产品 的声学 特性对 其品质 进行探 测和分 级是近 30 年来发 展形成 的新方 
法。 农 产品的 声学特 性是指 农产品 在声波 作用下 的共振 频率、 反射 特性、 散射特 
性、 透射 特性、 吸收 特性、 衰减 系数、 传 播速度 及其本 身的声 阻抗与 固有频 率等， 
它们反 映了声 波与农 产品相 互作用 的基本 规律。 不 同农产 品的声 学特性 不同， 同一 
类农 产品的 声学特 性因其 内部组 织结构 不同也 存在着 差异， 基 于这种 特性， 可以用 
来评价 农产品 的内部 品质， 可以 不受其 形状、 大小的 影响， 是 一种有 效的无 损探测 
方法。 

超 声波技 术是一 种声学 特性分 析法， 该 探测法 具有无 损伤、 非侵 人式、 无需准 
备样品 及快速 探测等 特点， 也 被应用 到农产 品内部 品质的 无损探 测中。 

5.  X 射 线探测 

x 射线 技术是 利用穿 透能力 较弱的 x 射线作 为光源 进行透 视探测 的技术 。由 
于 物质的 密度大 小影响 X 射线 的穿 透量的 多少， 通 过对穿 透量的 分析， 就 可探明 
物质内 部的情 况[|- 。 应用 X 射线 可以 探测农 产品的 缺陷， 监 控成熟 过程中 农产品 
内在 品质的 变化， 还可 以观察 农产品 的健康 状况和 结构， 能对农 产品进 行分级 、在 
线探 测和控 制等。 

6.  生 物传感 器探测 

生 物传感 器结合 了生物 技术、 材料 技术、 纳米 技术、 微 电子技 术等， 由 产生信 
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号 的敏感 元件和 处理信 号的辅 助仪器 两部分 组成。 敏感 元件由 生物活 性单元 （如 
酶、 抗体、 微 生物、 DNA 等） 和 换能器 组成。 换能器 用来捕 捉生物 活性单 元与目 
标物 反应过 程中的 信号。 生物 活性单 元引起 的变化 不同， 信号处 理方法 也不同 W。 
生物 传感器 在农产 品探测 中的应 用相当 广泛， 几乎 渗透到 了各个 方面， 包括 农产品 
基本 成分的 探测、 农产 品中添 加剂的 探测、 有 毒有害 成分的 探测、 农 产品新 鲜度的 
探测、 农 产品气 味及成 熟度的 探测、 感 官指标 及一些 特殊指 标的探 测等。 

7.  电子鼻 与电子 舌探测 

电 子鼻是 指由多 个性能 彼此重 叠的气 敏传感 器和适 当的模 式分类 方法组 成的具 
有识别 单一和 复杂气 味能力 的装置 [4] ， 可 用于探 测农产 品的新 鲜度和 成熟度 以及对 
生产 过程的 监测； 电子 舌是基 于膜电 势的变 化对液 体进行 分析， 能探 测农产 品的成 
分和 种类。 

8.  太 赫兹波 谱探测 

太 赫兹辐 射是对 一个特 定波段 的电磁 辐射的 统称。 它在电 磁波谱 中位于 微波和 
红 外辐射 之间， 一般 所谓的 太赫兹 波段， 其频率 范围为 0.1 〜 10  THz。 自然 界中拥 
有大 量的太 赫兹辐 射源， 但是在 20 世纪 80 年 代中期 之前， 由 于缺乏 太赫兹 波段的 
高效率 的发射 源和灵 敏的探 测器， 这一波 段的电 磁辐射 并没有 被深人 研究。 近二十 
年来， 随 着超快 光电子 技术和 低尺度 半导体 技术的 发展， 合适 的光源 和探测 器的开 
发， 太赫 兹科学 和技术 才得以 飞速地 发展。 太 赫兹波 可用于 农产品 的内部 品质探 
测， 也能 对农产 品进行 鉴定和 识别。 

各种农 产品质 量信息 无损探 测方法 有着各 自的优 缺点。 例如， 光 学探测 方法之 
一 的近红 外光谱 探测， 主要 应用于 有机物 的定性 和定量 分析， 可在瞬 间同时 分析多 
组 成分的 含量， 但当 农产品 某一组 分含量 极少， 特 别是含 量低于 千分之 一时， 近红 
外 分析方 法很难 检出。 此外， 近红 外分析 技术的 大规模 推广还 受到模 型维护 和传递 
问题的 限制； 声 学探测 技术易 受外来 噪声的 影响； 计算 机视觉 技术是 实现农 产品自 
动识 别和分 级的最 有效的 方法， 是解决 不规则 的农产 品形状 分析的 一种可 行的手 
段， 但 是对于 内部品 质的正 确分析 就无法 实现； 农产品 介电特 性探测 法可以 确定农 
产 品的含 水率、 成 熟度、 硬度、 内 部损伤 和糖酸 度等， 但无法 探测农 产品的 外在形 
态 和营养 状况； X 射线探 测方法 可应用 于农产 品内部 和外部 品质的 探测， 但 是对涉 
及食 品安全 和营养 水平等 方面的 信息， X 射线就 无能为 力了； 生物传 感器虽 能弥补 
X 射线 探测的 不足， 但也 不能完 整提供 农产品 的质量 信息； 太 赫兹波 谱探测 方法仍 
然 是正在 发展、 仍不太 成熟的 技术。 另外， 强极 性液体 （如 水等） 对 太赫兹 辐射有 
非 常强的 吸收， 因 此太赫 兹波无 法探测 含水量 高的农 产品。 

目前， 已有 的任何 一种无 损探测 技术均 有其局 限性。 随着 各种探 测技术 的逐步 
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完 善及多 种技术 途径的 融合与 成熟， 定 能准确 全面探 测农产 品质量 信息， 这 对提高 
农 产品的 品质， 增强参 与国际 竞争的 能力， 保证消 费者能 选择更 安全、 更优 质的农 
产品， 具 有重要 意义。 
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How  Reaction  Wood  Is  Formed? 


应力木 （reaction  wood) 是 树木中 的非正 常木材 组织， 通 常是指 在外力 作用下 
而 形成的 弯曲树 干或树 枝试图 恢复到 它原来 位置， 从而 形成了 解剖和 物理力 学性质 
明显 不同的 木材。 应力 木木材 通常是 指在横 切面特 殊偏心 的偏宽 部分。 裸子 植物的 
应 力木， 称 应压木 （compression  wood) ， 因为 它形成 偏心横 切面的 宽边位 于倾斜 
树干或 树枝的 下边， 或受压 应力的 一侧。 被子植 物的应 力木， 称 应拉木 （tension 
wood) , 应 拉木位 于倾斜 树干或 树枝横 切面的 上侧。 然而， 它 也可以 分散在 树干横 
切面 各处， 或者 出现于 树干中 罕有偏 心迹象 的横切 面上， 如人 工林杨 树和桉 树垂直 
树 干中， 一般应 拉木与 正常木 材相比 色淡木 质化程 度低， 应压 木相反 色暗褐 木质化 
程度高 [1] 。 

木本植 物应力 木是正 常细胞 结构的 变态， 这种 变态在 细胞特 征上， 从很 明显且 
大量存 在的到 几乎不 明显的 变异。 松 柏目、 银 杏目和 紫杉目 的所有 树种， 应 压木的 
特性和 形态是 十分固 定的。 例如， 估计有 1.8 亿 年前的 应压木 化石标 本同现 在的一 
样。 反之， 应拉 木的外 观很不 一致， 各属、 种 之间的 性质有 显著的 变化， 少 数几种 
阔叶 树材， 如 仙女木 ( Dryas  octopeta) 、 黄杨 ( Buxus  sinica) 和黄护 ( Cotinus 
coggygria) 产 生的应 力木在 位置与 外观上 类似应 压木。 然而， 姑且 不论任 何可能 
的 变化， 实践 证明， 即使 少量应 力木的 出现， 或 正常组 织极其 轻微的 变异， 都将使 
木材性 质产生 显著的 变化， 严重 地制约 了优质 人工林 的培育 和木材 的合理 加工利 
用， 造成 了大量 的经济 损失。 根 据这个 理由， 以及 应力木 在树木 中普遍 的存在 ，所 
以 必须考 虑把应 力木的 形成作 为科学 难题来 攻克， 目前， 应力 木已成 为国际 木材学 
界公认 的影响 木材品 质和加 工利用 的关键 科学问 题之一 [2] ， 应 力木不 仅是研 究木材 
构造 与性质 关系、 细胞 壁化学 组成和 构建、 木材 性质与 培育及 加工利 用关系 的最佳 
实验 材料， 而且是 研究树 木生长 过程中 植物对 环境因 子应答 响应、 激素 代谢、 酶信 
号 转导、 基因 表达国 际上公 认的最 佳试验 模型， 因而应 力木成 为了木 材科学 与树木 
生理 生化、 植 物学、 林 木遗传 育种、 分子生 物学、 营林 培育和 木材加 工利用 等学科 
交叉研 究前沿 领域和 热点， 引起了 世界各 国不同 学科研 究人员 的广泛 重视和 浓厚的 
研究兴 趣[3] 。 

应 力木的 形成主 要是一 种机理 作用， 目前 有不同 的假设 M， 如 生长应 力学说 
( growth  stress)  ^  重力反 应学说 （gravitational  response) 、 原有 生长方 向学说 (in¬ 
trinsic  growth  direction)^ 激素分 布学说 ( auxin  distribution) 和 膨胀压 力学说 
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(turgor  pressure), 其中 以激素 学说和 应力学 说较有 影响。 应 力学说 认为， 应力木 
是 在倾斜 树干下 方或上 方受到 极大压 力或拉 力时， 植物 内部产 生的维 持生长 应力平 
衡 的特殊 结构， 导致 形成层 区的局 部生长 受到一 种刺激 作用， 如为针 叶树便 把树干 
推 回垂直 方位； 如为阔 叶树则 拉回垂 直方位 [S\ 激 素分布 学说则 认为， 应力 木是树 
干倾 斜时， 树干的 内源激 素由于 重力的 作用在 上下两 个部位 分布不 平衡， 从 而引起 
树 干下方 或上方 细胞分 裂速度 加快， 生长轮 变宽， 细 胞结构 特化。 最新的 研究表 
明： 生长 激素中 的吲哚 乙酸会 加速针 叶材应 压木的 形成， 在阔 叶树中 则为生 长抑制 
剂； 赤 霉素会 促进阔 叶材应 拉木的 产生， 但对应 压木形 成却作 用很小 树 干中生 
长 激素的 不均匀 分布， 曾 经作为 应力木 的不对 称生长 的一种 解释， 但 根据最 近的研 
究， 此学说 看来不 能完全 成立。 对于人 工林速 生树种 垂直树 干中应 力木的 形成原 
因， 过去 有些学 者认为 主要是 与木材 生长过 快和集 约栽培 有关， 但目 前有不 少学者 
坚持认 为主要 是集约 栽培速 生树种 对光和 肥的竞 争更趋 激烈， 从而导 致根系 发育不 
完整以 及树干 边缘细 胞层中 的生长 应力分 布不均 所致。 Westing 指出， “最 好的解 
释或 许是， 在局部 的适合 位置产 生某种 稳定化 合物， 这种 化合物 可能衍 生激素 ，它 
对倾 斜树干 的一侧 有局部 敏感作 用”。 迄今， 所 有的论 证都不 能解释 已知的 应力木 
特性。 显然， 最终 将会发 展出唯 一的、 统 一的理 论足以 说明应 力木的 形成。 支持应 
力 木形成 的统一 理论， 可由下 列事实 看出， 即针 叶树偏 心树干 受抑制 生长的 一侧， 
其木 材的某 些性质 类似阔 叶树村 应拉木 的某些 性质， 而 且相对 应的同 样现象 也见于 
应拉 木和应 压木的 受抑制 生长的 一侧。 此外， 有 些原始 的阔叶 树所形 成的木 质部与 
倾斜 树干应 压木的 组织相 类似； 有 些针叶 树在偏 倚树干 的树皮 和木材 中产生 应拉木 
纤维。 

Westing 概括了 一个 倾斜树 干复直 的 机理， 即通过 几种因 素同时 作用的 组合: 
① 针叶树 干下侧 和阔叶 树干上 侧径向 生长的 增加； ② 在应力 木形成 区域， 当 针叶树 
细胞次 生壁发 育时， 管 胞长度 增加， 而阔 叶树在 纤维成 熟时， 其长度 缩短； ③在应 
力木相 对一边 的径向 生长受 抑制； ④针叶 树材应 压木形 成的相 对边， 管胞 长度减 
小； ⑤针 叶树干 下侧形 成层带 的渗透 压也许 增加。 上 述影响 树干复 直的前 H 个因 
子， 已知它 们是受 激素的 控制， 所以 应力木 的形成 受化学 控制是 十分明 显的。 

随着 分子生 物学， 显微 技术和 波谱学 的快速 发展， 使 得通过 化学、 酶和 机械处 
理等方 法来细 致地研 究应力 木形成 层内源 激素、 酶的 含量和 分布、 细 胞壁上 骨架物 
质 微管的 排列方 式与木 材细胞 壁化学 结构， 生长 应力和 细观构 造演化 规律及 其相互 
关 系成为 可能。 从理论 上讲应 力木形 成应该 是在遗 传因子 和外界 环境的 诱导下 ，植 
物激 素重新 分布， 可 能在酶 的作用 下使得 木质素 在纤维 素微纤 丝沉积 和分布 发生了 
改变， 导 致了细 胞壁生 长应力 积累的 改变， 细观 构造的 特化， 但这只 是推测 和初步 
研究 结论， 还需大 量的研 究来证 实[3’7’8]。 

至于 为何针 叶材应 压木出 现在倾 斜树干 下侧， 而阔 叶材应 拉木出 现在倾 斜树干 
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上侧， 这 至今依 然是个 谜团， 需要多 学科广 大科技 工作者 共同努 力来揭 开这个 
谜底。 
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木质 材料的 无胶结 合理论 


Binderless  Bonding  Theory  of  Woody  Material 


目前世 界各国 都采用 以合成 树脂胶 黏剂胶 结单元 的方法 生产人 造板等 木质材 
料。 由于脲 醛树脂 胶的原 料相对 丰富， 成 本低， 黏 合性能 良好， 已作 为用于 生产木 
质材 料的首 选胶种 被广泛 应用。 但以脲 醛树脂 胶为代 表的甲 醛系胶 黏剂， 在 木质材 
料和家 具加工 和使用 过程中 释放出 的游离 甲醛和 制胶废 水引起 的环境 污染， 有损人 
体 健康； 甲醛挥 发物能 催泪， 使人患 皮炎、 喉炎、 胃炎、 视力 减弱等 疾病， 严重时 
甚至 致癌。 因此清 除甲醛 污染， 已引 起社会 关注。 在能源 短缺、 木 材供需 矛盾尖 
锐、 合成 树脂价 格上涨 和环境 污染与 日俱增 的当今 世界， 无胶 胶合技 术的兴 起和发 
展必将 显示独 特的优 越性， 对木 质材料 和家具 工业的 发展也 将产生 积极的 影响。 

木质 材料的 无胶胶 合是一 种不用 外加胶 黏剂， 不依 赖于昂 贵的石 油产品 作胶结 
剂 而实现 木质材 料胶结 和生产 木质材 料的新 技术。 木质 材料无 胶结合 理论的 研究对 
象 为木质 材料的 无胶结 合方法 及其无 胶胶结 机理。 

从 20 世纪 30 年代 末起， 国内 外研究 者相继 开展了 木质材 料的无 胶胶结 方法及 
其机理 的研究 [1_9]， 取得了 良好的 成果。 目前为 止已研 究出的 无胶胶 合的方 法有许 
多种， 研 究者对 其理解 不同而 尚存有 不同的 见解。 一般 地说， 依据用 于木质 材料表 
面处理 的化学 药剂和 酶对表 面的活 化作用 不同可 分为： 氧化结 合法、 自由 基引发 
法、 酸 催化缩 聚法、 碱 溶液活 化法、 天然 物质转 化法、 酶 活化法 六种。 

现有木 质材料 的无胶 胶结方 法与施 胶胶合 相比， 尚 未解决 的难题 主要有 两个方 
面： ① 产品密 度达不 到高密 度的无 胶木质 材料的 物理力 学性能 偏低； ②产品 的热压 
周期 过长， 生产效 率低。 存 在这些 问题的 主要原 因是， 木质材 料无胶 胶结是 通过一 
些 机械、 化学、 生物 降解等 处理， 活化木 质单元 界面产 生自由 基或使 木质单 元界面 
形成胶 黏物质 的初始 反应物 （如 从细 胞壁物 质降解 产生的 低分子 碳水化 合物） ，在 
热压 过程中 使木质 单元界 面的自 由 基之间 产生耦 合反应 或使木 质单元 界面中 存在的 
胶黏物 质的初 始反应 物之间 发生化 学反应 生成胶 黏物质 并黏合 木质单 元成材 。因 
此， 热压 时木质 单元之 间接触 越紧密 （一 般碎料 板密度 要大于 0.  95g/cm3)， 热压 
时间 越充足 （一 般中芯 层温度 要达到 140°C 以 上）， 木 质单元 界面的 自由基 耦合概 
率 或木质 单元界 面中存 在的胶 黏物质 的初始 反应物 转化为 胶黏物 质的比 率越高 。从 
而， 当产品 密度高 并热压 时间充 足时， 其 产品物 理力学 性能能 够接近 或达到 施加脲 
醛树 脂胶的 相同密 度产品 水平， 但当 产品密 度低或 热压时 间不足 （中 芯层温 度未达 
到 140°C) 时， 其产品 的物理 力学性 能远不 及施加 脲醛树 脂胶的 相同密 度产品 
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水平。 

目前， 上述两 大难题 成为制 约木质 材料无 胶胶结 技术转 化为生 产力的 主要瓶 
颈。 如不 解决此 两大难 题就会 导致： 第一， 无法 生产性 能良好 的中、 低密度 无胶木 
质 材料， 无法满 足市场 对产品 结构的 需求； 第二， 由于 热压周 期过长 无法提 高生产 
效率， 即 使以无 胶工艺 降低胶 黏剂成 本也很 难降低 总生产 成本， 无利 可谈。 因此， 
急需研 究性能 优良， 能 快速热 压成型 的中、 低密度 木质材 料无胶 胶结新 方法。 

不同 的无胶 胶结方 法有不 同的无 胶胶结 机理。 目前 国内外 一些学 者虽然 采用电 
子自 旋共振 (electron  spin  resonance,  ESR) 波谱 技术， 测定 活化处 理的单 板表面 
或漆 酶活化 处理液 中的自 由基 类型及 浓度， 解析 了无胶 胶合板 和漆酶 活化处 理木质 
材料 碎料板 （包 括纤 维板） 等无胶 木质材 料的无 胶胶结 机理； 采用化 学组分 含量测 
定、 气相色 谱法、 红外 分光光 度法、 化学分 析光电 子能谱 (XPS) 分析 等手段 ，定 
性和定 量分析 在无胶 纤维板 的制板 过程中 木材细 胞壁化 学成分 的一些 变化， 并推理 
了其无 胶胶结 机理， 但 迄今无 突破性 进展， 尚需 进一步 深人和 拓展以 揭示各 种无胶 
胶 结木质 材料的 原理。 

揭 示木质 材料无 胶胶结 机理方 面的难 题为， 目前尚 无法十 分明确 木质材 料无胶 
胶结过 程中木 质单元 界面中 产生的 自由基 种类及 其浓度 以及化 学反应 过程。 因为， 
在热 压过程 中木质 单元界 面中产 生自由 基和自 由 基之间 发生耦 合反应 是瞬间 性的。 
因此， 很难捕 捉到对 木质单 元的无 胶胶结 起关键 作用的 所有种 类的自 由基。 另外， 
以 化学或 生物降 解处理 木质材 料时， 从木 质材料 细胞壁 物质降 解出来 的化学 成分结 
构 不同、 种类 繁多， 且 在热压 过程中 产生各 种各样 的中间 产物， 最后 转化成 各种胶 
黏 物质。 因此， 很难 准确测 试和推 断其无 胶胶结 过程中 所产生 的各种 化学物 质及反 
应 过程。 

若搞 不清无 胶胶结 机理就 无法科 学地研 究无胶 木质材 料生产 工艺。 因此， 必须 
采用 高科技 手段和 方法深 人研究 木质材 料的无 胶胶结 机理， 要 为无胶 木质材 料生产 
提 供理论 依据。 目前此 方面可 采用的 技术手 段有： 气相色 谱法、 凝胶 色谱法 
(GPC)、 臭氧分 解法、 iH-NMR  (JEOL  JNM-A  500  specUometer) 法、 红外 分光光 
度法、 紫外 分光光 度法、 化学分 析光电 子能谱 (XPS) 分析、 电子自 旋共振 （elec¬ 
tron  spin  resonance,  ESR) 波谱技 术等。 
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人体对 木材视 觉的生 理信号 涨落的 1  // 

频谱 分布是 如何形 成的？ 

The  Formation  of  1/ f  Type  Spectral  Distribution  of  Human 
Physiological  Signal  Fluctuation  on  Wood  Vision 

树木是 陆地植 物中蓄 积量巨 大的、 可再生 的生物 体资源 ，从 “构木 为巢” 、“钻 
木 取火” 点燃人 类文明 伊始， 到秦始 皇实现 统一后 的木建 筑典范 “阿房 宫”， 到闻 
名于世 的明清 家具， 再 到我们 今天无 处不见 的木质 装饰、 木质 家具、 木质地 板等， 
木材 一直伴 随人类 生存、 成长和 发展， 深受 人们的 喜爱。 但这又 是为什 么呢， 深层 
的 原因是 什么？ 

科技 发展到 20 世 纪后， 木质 环境学 的研究 证实、 并被 人们所 熟知， 树 木活着 
时 可以通 过上千 种方法 维持着 我们的 地球和 延续着 人类的 生存； 而 树木生 命停止 
后， 它 也可以 被人们 所广泛 利用， 并在 人们的 生活中 发挥积 极的影 响作用 [1]。 80 
年 代后， 武者 利光还 发现了 树木的 一种更 神奇的 作用， “ 涨落” 现象 的世界 及其关 
联。 武 者称： “在 自然界 中涨落 现象是 普遍存 在的， 从 微观世 界中基 本粒子 如电子 
的运动 到宏观 的大如 天体中 行星、 太阳的 运动， 社会现 象乃至 人的情 感的变 化等等 
无不存 在着涨 落现象 [2] 。”  涨落现 象可以 用涨落 随时间 的变化 函数作 谐波来 进行分 
解， 即 用各种 频率的 谐波成 分的强 度来表 征涨落 现象的 特性， 一般称 这种频 率成分 
分析的 物理量 为频谱 密度。 这样， 自然 界中各 种各样 的涨落 现象， 可 以按频 谱密度 
和 频率之 间的变 化关系 来进行 分类： 一类 是涨落 频谱强 度和频 率之间 无任何 关系， 
这 是一种 完全无 秩序的 涨落， 称之为 “ 白色涨 落”， 如图 1 所 示的白 色涨落 曲线； 
另一 类则是 涨落与 频率之 间存在 着一定 的相关 关系， 按 两者的 关系可 将涨落 划分为 
1/  If,  1//、 1// 和 1// 型涨 落谱， 如图 1 中的其 他曲线 所示。 图 中介于 白色涨 
落谱与 1// 之间的 1// 型 涨落谱 是一种 具有十 分特殊 性质的 涨落。 一般 来说， 

1// 和 1// 等相关 性大的 涨落谱 给人的 印象较 贫乏， 反之， 1/  相关性 小的涨 
落谱因 变化太 激烈， 会 使人感 到心神 不安。 1// 型涨落 谱则恰 如其分 地避开 了上述 
这 两种极 端情况 [= 。 

木 材构造 也存在 着涨落 现象。 在用 肉眼观 察木材 的宏观 结构、 纹 理和花 纹时， 
在 刨切平 滑的切 面上可 以清晰 地看到 木材的 生长轮 （年 轮） 呈 现几乎 彼此平 行的并 
列 条纹。 若将 这些并 列条纹 的间隔 涨落变 换成功 率谱， 就会得 到具有 1// 型分布 
的 图谱。 反 过来， 以符合 1// 型 分布的 数值为 间隔依 据绘制 同心圆 图形， 也会得 
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到与 原木生 长轮雷 同形貌 的图案 （图 2)。 木材 的微观 构造同 样也具 有涨落 特征， 
以樟木 的横切 面显微 构造图 片为例 （图 3)， 这是 比较典 型的阔 叶木材 的宏观 构造。 
对此 照片上 采用水 平线扫 描时， 求出 的功率 谱如图 4 所示， 发 现其也 是符合 1// 型 
分 布的。 


频率 /Hz 

图 4 水平 扫描樟 木横切 面显微 照片的 能谱图 [6] 


人体的 生物节 律也同 样具有 1// 型 分布涨 落谱的 特征。 例如， 在人的 心率测 
定时， 乍 看起来 心跳间 隔是一 定的， 但认真 细致探 讨时， 会发 现心跳 间隔也 有涨落 
现象， 其跳动 间隔大 约会以 10% 的幅度 变长或 变短， 其能谱 图反映 人的心 率变异 
的 涨落呈 1// 分布。 图 5 为心率 间期的 涨落谱 特征。 同样， 脑 波的涨 落在一 定的频 
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率范围 内也有 类似的 特性。 在 8 〜 13Hz 频率 下的脑 波成分 (a 波）， 其涨落 波谱也 
为 1// 型。 人 体的精 神状态 稳定平 和时， 1// 谱呈 现的频 率范围 较大， 当忙碌 、紧 
张、 恐 惧时， 则出 现偏离 1// 谱的 情况。 


10-4  10-3  10-2  10-1  10°  10' 


图 5 心率间 期的强 度谱密 度和频 率之间 的关系 [6] 

木材和 人一为 自然界 中的植 物体， 一为 自然界 中的动 物体， 但 作为有 主观意 
识的人 是非常 青睐和 喜爱木 材的， 其 中究竟 有没有 1// 型 分布涨 落谱在 发挥作 
用？ 二者 之间的 关联又 是如何 的呢？ 能否将 木材作 为一种 积极的 诱因， 来引 
导、 调 节人体 的生理 信号向 1// 型分布 回归？ 这些 都需要 深人的 展开研 究加以 
解析。 

木质 环境学 的研究 表明， 具有 1// 型 涨落谱 的木材 的纹理 构造， 给人以 自然、 
舒适、 安静 之感觉 [1]。 但在木 质环境 学诞生 之前， 人们 对木材 构造或 木材纹 理形状 
的 认识还 是经验 性的， 也 还不能 依据自 然 科学和 人文科 学的理 论去圆 满地解 释人们 
对 木材， 尤 其是木 材纹理 受到喜 爱这一 问题。 随 着科学 技术的 进步， 人们模 仿木材 
的 结构纹 理和花 纹制造 出多种 多样的 非木材 产品， 或者将 珍贵木 材刨切 成薄木 （甚 
至薄 到微米 级）， 将薄木 粘贴到 人造板 或劣质 木材表 面上， 其 目的是 让人们 感到它 
们像木 材一样 的美丽 和令人 舒服。 事 实上， 这种 仿木材 制品也 常常应 用于室 内装饰 
和公 共场所 之中， 取得 良好的 效果。 这 引起了 人们的 关注， 为 什么木 材的视 觉具有 
较 高的心 理主观 评价， 它的 内在机 制又是 什么？ 在 20 世纪末 由日本 学者展 开过研 
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究， 采取 的方法 主要包 括物理 测量、 数学 分析、 计算 机模拟 和基于 主观调 查等， 
发 现了木 材纹理 的浓淡 涨落谱 密度与 空间频 率间呈 1// 型涨落 对各种 条纹图 
案做心 理比较 则验证 了具有 1// 型涨落 的自然 感强。 继而人 们又通 过三因 素理论 
和心理 生理学 方法， 提出并 验证了 其具有 的生理 机制和 心理生 理机制 [4’5]。 主要 
但遗憾 的是， 对此 难题的 研究目 前仍停 留在基 本认识 层面， 未再 展开系 统的研 
究， 尤 其缺乏 细致分 析人体 生理信 号涨落 与木材 材种、 结构、 性状 等各种 因素的 
细 致关联 研究。 

生 长轮之 间隔涨 落是树 木生长 过程和 生命活 动中正 常的生 理生化 属性， 其规律 
一 般稳定 不变， 但细 节表征 却存在 差异。 我 国有近 千种商 品材， 其中又 分针叶 、阔 
叶， 径切、 弦切， 刨切、 旋切； 而 且木材 生长时 会受到 生长环 境和气 候因子 等诸多 
影响， 也会因 受压、 虫蛀 等产生 变异。 这些 都是人 们会发 现有些 木材纹 理悦目 、而 
有些 则表现 平淡； 有些木 材纹理 规则、 而有些 则千变 万化的 原因， 同 时也是 会影响 
其涨落 特征的 因素， 特别是 对应到 木材微 观构造 上的高 频扰动 差异。 因此， 对木材 
自身的 1// 型涨 落特点 的系统 研究存 在一定 难度。 

人体 则是更 加复杂 的有机 系统， 不 像木材 一样， 被研究 的是树 木死亡 后的本 
体， 人 体的涨 落更主 要体现 的是一 种生理 节律， 它 反映的 是人的 生命健 康质量 ，研 
究 对象必 须是活 体的、 健 康的、 有 意识的 和可调 查的。 但 人体又 实在太 复杂， 背景 
更 复杂， 影响干 扰因素 很多， 所 以如何 科学、 客 观地提 取能反 映与木 材视觉 关联的 
人 体自主 神经系 统和中 枢神经 系统的 生理信 号指标 也具有 很大的 难度。 

在 提取木 材构造 和人体 生理信 号时， 主 要的、 低频 的信号 往往是 容易提 取的， 
但 有些次 要的、 高 频的信 号却往 往表现 得很微 弱或很 隐蔽， 这 就需要 结合时 间和空 
间、 空域和 频域、 采用多 种先进 的信号 处理、 特 征定量 提取等 手段， 分析抽 取出重 
要影 响因子 和表征 参数， 以 更好地 连接起 木材和 人体两 方面的 1// 型涨落 特征。 
这同 样在技 术上具 有一定 难度， 需 要木材 科学、 人体生 理学、 计算机 信号处 理学、 
数学 计算分 析等方 面知识 的协同 工作。 

综合 而言， 系 统地分 析木材 视觉和 人体生 理信号 的涨落 谱特征 关联， 使 之上升 
为 一种理 论并发 挥指导 作用， 对于木 质环境 学的研 究将具 有积极 的科学 意义， 也对 
更好 地发挥 木材的 生物体 生理健 康调节 特性具 有积极 的促进 作用。 
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林木 生物质 超微结 构的分 子解译 


Molecular  Interpretation  of  Ultrastructure  of  Woody  Biomass 


生物 质是大 自然赐 予人类 的宝贵 资源， 人类 在不断 尝试充 分利用 这一资 源的同 
时 始终感 觉到有 一层神 秘的面 纱将其 遮盖。 现有 研究表 明生物 质主要 是由纤 维素、 
半纤 维素和 木质素 组成的 十分复 杂的复 合体， 三 者分子 内和分 子间均 存在着 非常复 
杂的 结构。 其 中纤维 素是由 P_l，4 苷键 结合的 葡萄糖 长链大 分子， 分 子内和 分子间 
有 氢键和 弱键等 连接； 半纤 维素主 要是由 卩 -1,4 苷键连 接的带 有支链 的杂聚 糖长链 
分子； 木 质素则 是由苯 丙烷单 元愈创 木基、 紫丁 香基和 对羟苯 基通过 P-0-4、 P-P、 
P-5 等 连接键 结合形 成的三 维立体 网状大 分子。 

所谓超 微结构 （ultrastructure) 通常 是指用 光学显 微镜观 察不到 的更为 细微的 
结构 U] ， 是在透 射电子 显微镜 （ transmission  electron  microscopy ， TEM  ) 作为 一 - 
种科学 工具被 广泛采 用时， 才频 繁出现 的一个 术语。 植 物细胞 壁的超 微结构 主要讨 
论细胞 壁的层 状结构 (图 1)， 各主要 化学成 分在细 胞壁中 的分布 与细胞 间的关 
系。 木 材横切 面的超 薄切片 在高分 辨率的 电子显 微镜下 可以看 到细胞 壁具有 层次结 
构 的各个 层次， 如图 1 所示。 由 于化学 组成和 纤维结 构要素 排列的 不同， 形 成了明 
显的 壁层。 两个细 胞间的 胞间层 （ML) 是 细胞之 间的连 接层， 主要 由果胶 和木质 

素 等无定 形物质 组成， 厚度为 0.1 〜 
0.  2fxm。 纤维 细胞最 外的一 层称为 初生壁 
(P 层）， 它 与胞间 层紧密 相连。 其 化学组 
成除纤 维素之 外还含 有较大 量的半 纤维素 
及木 质素。 在 初生壁 内侧增 厚的壁 层称为 
次生壁 （S)。 在电镜 下可见 到次生 壁由外 
层 （S1)、 中层 （S2)、 和内层 （S3) 组 
成。 S1 层的 厚度为 0.  5 〜 1.  0|um， 主要由 
纤维 素和半 纤维素 组成。 S2 层的 厚度为 
3 〜 l(Vm， 占 细胞壁 厚度的 70% 〜 80%。 
因此 S2 层是细 胞壁的 主体。 S3 层较 S2 层 
薄， 仅 0.  >m， 与 细胞腔 相连。 有 一些材 
种在 S3 层的内 壁上还 含有一 层瘤状 物质， 
称 为瘤层 （W 层）。 很 多树种 发现有 瘤层， 
阔叶木 也有， 但是不 如针叶 木普遍 m。 通 


微纤维 


h 初生壁 


胞间层 


图 1 木材纤 维细胞 壁的分 层结构 [1] 
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常认为 木质素 和半纤 维素之 间有着 化学键 连接， 而纤维 素与木 质素和 半纤维 素之间 
虽没有 化学键 连接， 但 存在着 强大的 氢键、 弱键、 范德华 力等作 用力。 但由 于纤维 
素、 半纤 维素和 木质素 自身的 聚集态 结构、 晶体特 性以及 键合机 制十分 复杂， 迄今 
为止， 科 学界对 其认识 还远远 不够。 但应 注意到 超微结 构是木 材行为 学研究 的主要 
领域， 是 制浆造 纸工艺 学中重 要的基 础研究 之一。 

生物质 超微结 构的分 子解译 之一科 学难题 包括生 物质木 质素、 纤维素 和半纤 
维 素之间 的化学 键结合 机制， 生物质 组分相 互结合 的空间 构型， 分 子间结 合键对 
物理、 化 学和生 物因子 的敏感 性断裂 机制等 方面。 随着 研究的 深人， 近年 多种细 
胞壁 组分分 布及连 接示意 图被相 继提出 [3] (图 2)。 现 有研究 显示， 生物 质细胞 
壁结构 是以纤 维素微 纤的形 式作为 “骨 架”， 其周围 是由半 纤维素 和具有 三维网 
状结构 的木质 素大分 子结合 形成的 天然复 合物。 国内 外研究 提示， 要解决 由于生 
物质细 胞壁结 构复杂 性所导 致的组 分有效 分离困 难这一 难点， 不能 只停留 在工艺 
技术摸 索上， 须 以分子 超微结 构研究 作为切 人点， 提出分 离的新 途径。 对 这一科 
学难 题的深 人研究 将有助 于建立 生物质 组分的 清洁高 效解离 体系， 使 之成为 生物质 
组分 分离的 基础。 此外， 对 细胞壁 超微结 构的研 究将不 断为生 物质转 化利用 提供新 
的视角 [4]。 


图 2 木 质化的 次生壁 示意图 w 


在 向生物 质超微 结构的 分子解 译这一 科学难 题发起 不懈挑 战的历 程中， 科研 
人 员发现 细胞壁 三大组 分之一 的木质 素扮演 着十分 关键的 角色。 木 质素作 为一种 
存 在于大 部分陆 地植物 木质部 中的复 杂的三 维网状 结构高 分子化 合物， 大 约占陆 
地 植物生 物量的 1/3。 木 质素的 分布及 木质素 局部化 学影响 着木材 在制浆 造纸及 
密度板 生产工 业中的 应用， 所以从 20 世纪 50 年代 开始， 该 领域的 研究一 直受到 
广泛 关注。 
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木 素化作 用是木 质部细 胞分化 的最后 一步， 木质素 通过填 充细胞 壁碳水 化合物 
复 合体之 间孔隙 而沉积 下来， 同时 与非纤 维素碳 水化合 物形成 化学键 连接。 目前， 
研究木 素微区 分布的 方法有 多种， 其中紫 外显微 法是根 据木素 紫外线 吸收的 不同来 
确定木 素在各 层中的 相对浓 度™; 溴 或汞与 X 射线能 谱仪结 合法是 根据能 谱仪分 
析与木 素发生 特性反 应的溴 或汞的 含量来 确定木 素的相 对浓度 [S’7] ; 荧光显 微法可 
以通 过物质 自发荧 光或荧 光染色 现象形 象地显 示木素 的分布 M  ; 此外 还有组 织化学 
法、 干涉显 微镜法 和透射 电子显 微镜法 等[9]。 木 素化作 用开始 于胞间 层的细 胞角隅 
区和 S1 层， 并穿过 S2 层向 细胞腔 蔓延。 次 生壁形 成后， 胞间 层和初 生壁的 木素化 
作用才 开始， 而次生 壁的木 素化作 用通常 在次生 壁完全 形成后 开始， 一般 可通过 
S3 层是 否存在 来判断 次生壁 是否完 全形成 [9]。 目前环 境对木 素化作 用的影 响及基 
因型 与木素 化作用 的关系 等问题 仍需要 进一步 研究。 

20 世纪 七八十 年代， 我国 学者对 木化植 物细胞 壁超微 结构及 木质素 分布的 
研 究发展 较快， 相继研 究了马 尾松、 甘 蔗渣、 落 叶松、 麦草 等原料 的纤维 细胞壁 
微细 结构， 取得 了显著 成就。 但对于 一些新 的阔叶 木材种 及草类 原料， 大 都停留 
在只分 析其化 学组分 及制浆 造纸性 能上， 而对 其超微 结构， 特别是 木质素 局部化 
学 等基础 问题缺 乏系统 深人的 研究。 目 前在这 一研究 领域的 发展趋 势是采 用分辨 
率更 高的电 子显微 镜技术 结合特 殊染色 法对植 物细胞 壁微细 结构及 木质素 局部化 
学进行 研究。 
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木材 细胞壁 纳米结 构单元 及其结 合关系 

Wood  Cell  Wall  Nanostructures  and  Their  Interactions 


木 材是与 人类最 亲近， 使用 历史最 悠久， 用途 最广泛 的一种 材料， 是一 种呈多 
孔状、 层 次状、 各向异 性的非 均质天 然高分 子复合 材料。 目前 科学家 已经认 识到木 
材细 胞壁的 特殊层 次状结 构决定 了木材 的宏观 性能， 但遗憾 的是， 对 于木材 细胞壁 
分层自 组装、 生 物合成 机理的 认识仍 尚浅。 因此 纳米尺 度上木 材细胞 壁中各 层次的 
叠加， 木材 细胞壁 形成过 程中纤 维素、 半纤维 素和木 质素的 混生， .3 大素生 成过程 
与 木材细 胞壁中 各层的 关系等 机理， 如聚集 分布、 孔隙 构造、 堆积过 程等研 究成为 
了木材 科学领 域的学 术热点 。 

木 材细胞 壁纳米 结构单 元及其 结合关 系是指 在纳观 尺度上 研究木 材细胞 壁及其 
组分， 组分间 的相互 作用、 形成机 理以及 对材料 性能的 影响。 木材细 胞壁纳 米结构 
单元为 尺寸为 1 〜 100nm 的木材 细胞壁 结构， 包括初 生壁、 次生壁 各层次 间的纤 
丝 一 基质 结构、 微纤 丝结构 以及纤 维素、 半纤 维素和 木质素 之间的 结构关 系等。 

对 于木材 来讲， 其力 学性能 是人们 关注的 重点， 木 材细胞 壁主要 成分纤 维素、 
半 纤维素 和木质 素分子 之间形 态的变 化是引 起木材 宏观力 学表现 的根本 原因。 由于 
木材是 一种结 构复杂 的非均 相天然 纤维增 强复合 材料， 力学 性能变 异大， 细 胞的形 
态、 壁层 的组成 物质、 化 学组分 的堆积 过程都 影响着 木材最 终力学 性能。 在 细胞壁 
力学研 究中， 首先要 建立细 胞壁主 要成分 及其微 观构造 与单根 纤维力 学性质 之间的 
关系 模型， 进一 步发掘 各个壁 层间的 连接， 纤 维素、 半 纤维素 和木质 素之间 的结合 
关系等 [- ] 。 

木 材细胞 壁的形 态呈特 殊的层 次状， 各层的 力学性 质有所 不同， 这与每 层中纤 
维素、 半纤维 素和木 质素体 积分数 有关。 通过脱 木素方 法可获 得结晶 纤维素 并测定 
其纵 向弹性 模量， 但如何 测定半 纤维素 的力学 性能尚 无令人 信服的 结果， 这 主要是 
由于 半纤维 素在胞 壁中并 不是完 全无序 排列， 其 与纤维 素微纤 丝毗邻 的半纤 维素鞘 
分子链 的去向 与微纤 丝大致 一致。 木质素 由于其 3 维空间 的网状 高分子 结构， 很难 
获 得不含 纤维素 和半纤 维素的 完整木 质素。 因此 目前各 种测定 方法所 获得的 木质素 
力学 性能， 都因不 同分离 方法， 数 据相差 很大， 不能反 映木质 素自身 真实的 力学性 
质。 这 三大素 在各种 处理环 境条件 下的分 子构象 转移、 次级松 弛现象 或纤维 素结晶 
区 与非结 晶区的 变换， 木质 素网状 构造的 流动都 使得木 材宏观 表现出 弹塑性 特点。 

细 胞壁各 壁层形 成过程 中微纤 丝的有 序排列 方向、 化学组 成以及 与其他 壁层的 
差异也 对木材 宏观性 能产生 影响。 细胞 壁的壁 层构造 一直是 争论的 焦点， 存 在多层 
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交 叉构造 及有序 微纤丝 假说， 次 生壁的 过渡层 及微纤 丝的回 转构造 假说， 微 纤丝的 
生 成排列 取向中 的微管 假说， 原生 质膜颗 粒假说 以及细 胞壁生 长时微 纤丝轴 向移动 
的多网 络生长 假说等 多种观 点^。 但木 材细胞 壁内纳 米结构 不同， 化 学成分 以及层 
级状 结构的 复杂性 阻碍了 人们对 于木材 性能的 了解和 掌控。 目 前普遍 认为纤 维素分 
子链聚 集成束 以排列 有序的 微纤丝 状态存 在于木 材细胞 壁中， 起 着骨架 作用； 半纤 
维素以 无定形 状态渗 透在骨 架物质 之中， 起着基 体黏结 作用； 而木质 素渗透 在细胞 
壁的骨 架物质 之中， 可使 细胞壁 坚硬。 在细胞 壁中它 们纵横 交错， 排 列组合 复杂， 
分布不 均匀。 微纤 丝由成 束的高 强度和 高弹性 模量纤 维素分 子链通 过氢键 结合而 
成， 其中 分布着 结晶的 纤维素 和无定 形的纤 维素高 分子。 但细胞 壁中半 纤维素 、木 
质素 形成的 纳米结 构仍处 于争议 阶段。 Agarwal 在 2006 年用 拉曼光 谱成像 技术研 
究 木材细 胞壁中 纤维素 以及木 质素在 细胞壁 中分布 情况， 表征 了木材 细胞壁 的超微 
结构， 提供了 一种新 的思路 来建立 木材细 胞壁的 构造模 型[4] 。 

场 发射扫 描电子 显微镜 （FE-SEM)、 原子力 显微镜 （AFM)、 扫描探 针显微 
镜 （SPM)、 接触式 共振力 显微镜 (CR-FM) 等先进 分析技 术的发 展为从 纳观尺 
度 上研究 木材细 胞壁结 构单元 结合关 系提供 了有利 条件。 但 由于仪 器等自 身的缺 
陷， 目前 对于木 材细胞 壁的纳 米力学 研究仅 局限在 细胞壁 硬度、 弹 性模量 、强 
度、 断裂性 能等。 Nair等ra首 次采用 高空间 分辨率 的接触 力共振 显微镜 (CR- 
FM)  来表 征木材 细胞壁 层间的 纳米尺 寸界面 [5]。 而 长期载 荷作用 下的变 形以及 
壁 层间的 结合， 层内纳 米级微 纤丝、 半纤 维素、 木质素 组分的 作用， 微纤 丝与基 
体 的界面 结合， 组 分形成 的纳米 结构单 元受外 界及环 境的变 化对于 力学性 能的影 
响等 都有待 研究。 

要深人 了解木 材细胞 壁化学 成分、 层 级结构 与性能 之间的 联系， 需要研 究单个 
组分及 组分之 间交互 耦合。 纤 维素、 半纤 维素与 木质素 沉积的 耦合效 应是怎 样形成 
细 胞壁复 杂层级 结构目 前尚不 清楚， 需进 一步从 纳观尺 度下结 合细胞 壁化学 组分学 
和形 态学， 分析其 H 大素 组分的 功能以 及交互 作用。 通过 建立新 的细胞 壁成分 、纳 
米 级结构 与性能 之间内 在关系 模型， 效仿 木材细 胞壁组 分纳米 级的自 组装方 法进行 
仿生， 研发高 性能材 料[6]。 另外提 高原位 测量精 度或在 不影响 其细胞 壁原有 结构情 
况下 分离单 个组分 的技术 也是未 来研究 木材细 胞壁纳 米单元 结构的 关键。 

木 材细胞 壁纳米 结构单 元的研 究是今 后纳米 纤维素 复合材 料等木 材科学 领域研 
究重要 的理论 基础。 随着技 术手段 的不断 提高， 对于木 材科学 工作者 来说这 项难题 
是新的 机遇与 挑战， 也 是一项 长期而 艰巨的 任务。 
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木材变 色诱因 

Inducement  Factors  to  Cause  Wood  Stain 


很多 木材在 储存、 加工、 使用过 程中经 常发生 变色， 减少表 面观赏 价值， 严重 
影响 木材的 深加工 利用， 产品由 此被迫 降等、 削价， 造成 了很大 的经济 损失， 有时 
还 影响到 木材的 结构、 强度， 变色 是长期 困扰人 们的一 大科学 难题。 因为 树种繁 
多， 树 木成分 结构不 一致， 变色 情况也 不同， 每一 种木材 变色特 征都不 一样。 如果 
木 材变色 诱因找 不到， 很难进 行变色 防治。 世界各 国科学 家经过 长期探 索研究 ，发 
现 导致木 材变色 的因素 很多， 变色类 型也较 复杂。 但总体 来讲， 木材 的变色 类型可 
归 纳为三 大类。 

一、 化 学变色 

树木采 伐后， 在 木材的 表面或 木材内 部发生 氧化还 原反应 以及在 生产过 程中接 
触化 学物质 而导致 的木材 变色。 很多木 材变色 是由于 木材锯 解后， 暴 露于空 气中的 
木材组 分发生 化学变 化而形 成的。 王军等 [1] 对木 材在自 然环境 中发生 变色的 影响因 
子 进行了 探讨； 东北 林业大 学方桂 珍从木 材的组 成成分 方面， 分析了 可能的 变色途 
径， 并提出 了防治 办法； 陆文达 [2] 论述了 木材在 加工、 使用或 存放过 程中， 在微生 
物、 金属 离子、 化学物 质等外 界因素 影响下 的变色 情况， 介绍 了防止 及消除 木材变 
色的 方法。 美 国对木 材的变 色研究 较早， 一些 学者对 这些氧 化变色 进行了 长期研 
究[3]， 但到目 前为止 人们仍 然不能 完全弄 清化学 变色的 机理。 这些变 化同水 果切开 
后 发生褐 色反应 相似， 有可 能和植 物细胞 的受伤 组织的 自我保 护反应 有关。 

1. 褐变色 

这些变 色主要 发生在 木材的 表层或 木材的 深部， 最容 易在干 燥过程 中出现 M。 
深 褐色变 色经常 出现在 板材的 边部， 节子的 边缘以 及心边 材的结 合处。 人们 认为褐 
变是木 材中酶 反应的 结果， 木材 中的过 氧化物 酶参与 了系列 化学反 应过程 高的 
干 燥温度 可导致 木材发 生氧化 反应， 产 生单宁 类变色 物质， 酶 的催化 作用在 湿度、 
氧气适 宜的情 况下， 明显地 加速了 新锯解 板材在 干燥过 程中的 变色。 褐变在 高温高 
湿， 板 材锯解 堆垛情 况下， 常常变 得更加 严重， 它深人 到木材 内部， 仅靠表 面机械 
创 光不能 去除。 褐变 的特点 是突发 性强， 使 得人们 很难收 集有关 材料， 对其 进行系 
统 研究。 
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2.  阔叶树 材的氧 化变色 

许多 树木锯 解或剥 皮后， 暴露在 大气环 境下， 木材 心材的 表面很 快产生 深黄至 
红褐的 变色， 这样的 变色在 以下树 木非常 容易观 察到， 如樱 桃木、 桦树、 赤杨 、栎 
木、 枫 树和糖 槭等， 在干燥 过程中 进一步 加深， 尤其 是干燥 隔条接 触部分 更加明 
显， 所以人 们称之 为隔条 变色。 目前 除了用 4% 亚硫 酸氢钠 水溶液 减轻隔 条变色 
外， 还没找 到更好 的防治 措施。 

3.  矿物 质变色 或条斑 

Levitin™ 发现 矿物质 变色木 材胞壁 组织细 胞充满 了许多 褐色、 黄色 沉积物 ，变 
色 材中的 多酚类 物质的 含量也 很高， 而且 沉积在 细胞壁 中凝结 的多酚 类物质 不容易 
用 溶剂或 漂白剂 除掉。 单宁 酸与镁 、钾、 钙 等金属 离子形 成的盐 构成的 混合液 ，颜 
色 可由褐 色变为 绿色。 

4.  铁变色 

一些 树木锯 解后， 当 接触到 铁时， 会出现 很黑的 变色。 在 单宁酸 含量很 高的木 
材 表面会 形成单 宁铁， 如 桦树、 樱 桃木、 糖槭、 栎 木等， 但铁 变色是 可以通 过机械 
加工除 掉的。 铁 变色在 针叶材 板材上 的铁钉 周围， 很 容易观 察到。 


木材初 期腐朽 及在木 材表面 或内部 有真菌 滋生而 导致木 材发生 的变色 [7] 。 木材 
的生 物变色 大多数 是由于 真菌的 侵蚀造 成的。 真 菌细胞 不含叶 绿素， 不能向 其他绿 
色植物 那样， 通 过光合 作用合 成自己 所需的 养料， 而只 能从其 他生物 有机体 或有机 
物 中吸取 营养， 供 其生长 发育。 真菌 借助于 孢子， 通过 传播、 感染、 发芽和 菌丝蔓 
延， 导 致木材 腐朽损 毁™。 

真菌 的种类 很多， 约有 8 万种 以上。 而危 害木材 的真菌 大约有 1000 种 ，其 
中 主要是 霉菌、 变 色菌和 木腐菌 3 类。 真菌变 色多数 是由于 新锯解 的木材 表面上 
孢 子的萌 发而产 生的。 这些孢 子主要 是气体 载播， 或是媒 介昆虫 如树皮 甲虫携 
带。 如 果通风 干燥用 的隔条 已有变 色菌的 繁殖， 那么 也容易 引起新 加工板 材的变 
色。 锯材机 械也可 起到接 种源的 作用， 如果 加工一 个严重 变色的 原木， 它 就可以 
把真 菌传播 给其他 木材。 在 理想的 变色条 件下， 一块 木板可 产生许 多片明 显的变 
色区。 
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三、 光变色 

木 材中某 些物质 选择吸 收了波 长大于 290nm 的光， 发生能 级之间 电子的 变迁， 
从而形 成光变 色的化 学键， 所导 致木材 颜色的 改变。 在引起 木材光 褪色、 变 色的诸 
多因 素中， 紫 外光与 可见光 的照射 是最主 要的。 置于日 光下的 木材， 其表面 会迅速 
地发 生化学 降解， 而使木 材表面 颜色发 生变化 M。 研究 表明， 几乎所 有树种 在光照 
下都 会发生 变色， 但 是变色 的速度 和过程 因树种 而异。 在光 降解反 应中， 主 要是木 
质素 发生大 量的降 解氧化 反应， 导致木 材颜色 的明显 变化。 影 响光变 色的因 素主要 
有 温度、 木 材中的 水分和 树种。 

虽然木 材变色 基本划 分为三 大变色 类型， 但 一种木 材常常 因不同 部位、 不同时 
间、 不 同环境 发生不 同类型 变色， 即使 是同一 类型的 变色， 其 变色物 质及反 应历程 
也不 一样， 变色 物质发 色基团 时刻处 于变化 之中。 影响 木材变 色的内 外环境 因素很 
多， 要 弄清诱 因是有 较大难 度的， 这需 要科学 家不断 努力， 去探 索其中 奥秘。 

参 考文献 

[1]  王军， 阮 淑华， 姜 树海. 木材的 颜色及 变色. 吉 林林业 科技， 1992, （1):  45-46 

[2]  陆 文达. 木材 改性工 艺学. 哈 尔滨： 东 北林业 大学岀 版社， 1993,  6:  101-162 

[3]  Bailey  IW.  Oxidizing  enzymes  and  their  relation  to  “sap  stain”  in  lumber.  Botanical  Gazette, 
1910，  50:  142-147 

[4]  Hubert  EE.  Control  of  brown  stain  in  eastern  white  pine  with  alkaline  salts.  Forest  Products 
Journal， 1931， 25  (8)：  36-41 

[5]  Kreber  B， Byrne  A.  Discoloration  of  helm- fir  wood：  a  review  of  the  mechnisms.  For  Prod  J， 

1993,  44  (5)：  35-42 

[6]  Levitin  N.  Lignins  of  sapwood  and  mineral  stained  maple.  Bi-Monthly  Research  Notes， 
1970，  27  (4)：  29-30 

[7]  常 德龙. 人工林 木材变 色与防 治技术 研究. 哈 尔滨： 东 北林业 大学博 士学位 论文， 2005, 
6：  14-46 

[8]  Zink  P， Fengel  D .  Studies  on  the  colouring  matter  of  blue- stain  fungi.  Part  3.  Spectro¬ 
scopic  studies  on  fungal  and  synthetic  melanins .  H olzf orschung ,  1989， 44  (3)  ：  163-168 

[9]  李坚， 吴 玉章， 刘 一星. 木材 的光致 变色与 防治. 中国 木材， 1992, （5):  19-23 


撰 稿人： 常德龙 

国 家林业 局泡桐 研究开 发中心 


•  576  • 


林  学 


木 材-塑 料复合 时的界 面相容 性问题 

Problem  of  the  Interfacial  Compatibility  between  Wood  and 
Plastic  When  They  Are  Compounded  Together 


木材- 塑料复 合材料 （又 名木 质纤维 -聚合 物复合 材料、 生 物质- 聚合物 复合材 
料）， 简称 木塑复 合材料 （wood  plastic  composite,  WPC ) , 通常以 木屑、 結杆、 
稻壳等 木质纤 维材料 的纤维 （或 粉末） 为增强 / 填充 相， 以聚 乙烯、 聚 丙烯、 聚苯 
乙 烯等热 塑性聚 合物的 再生料 为基质 （连续 相）， 通过熔 融复合 加工成 型[1]。 木塑 
复合 材料兼 具木材 和塑料 的双重 优点， 防腐、 防蛀、 防水、 抗 老化、 耐用 性能突 
出， 广泛 应用于 建材、 家具、 汽车、 船舶、 物流、 园林 景观等 领域， 为一类 可循环 
利用的 新型生 态环境 材料， 是农林 生产废 弃物和 废旧塑 料资源 化高效 利用的 重要途 
径， 近年来 呈快速 发展态 势[:]。 

然而， 由于木 质纤维 材料分 子中存 在大量 羟基， 形 成极性 较强的 亲水性 表面， 
而热 塑性聚 合物多 为非极 性的， 具有疏 水性， 二 者的界 面相容 性差， 直接复 合难以 
形 成良好 的界面 结合， 严重 影响木 塑复合 材料的 加工和 产品的 性能， 是制约 木塑复 
合材 料技术 的瓶颈 M。 在 木质纤 维与聚 合物复 合的过 程中， 界 面的形 成是一 个极其 
复 杂的物 理和化 学变化 过程， 与此 有关的 各种物 理及化 学因素 都会影 响到界 面的形 
成、 结构、 性质， 迄 今提出 的各种 理论都 只能从 不同的 侧面解 释木材 -塑料 界面的 
某种属 性^， 实际的 木塑复 合材料 界面则 远比现 有理论 所阐述 的复杂 得多。 透彻地 
阐述 木塑复 合材料 的界面 相容性 至今依 然是一 个科学 难题。 

为 了推动 木塑复 合材料 技术的 发展， 人们探 索采用 各种方 法改善 木材- 塑料界 
面的相 容性， 典 型的方 法有： ①采 用物理 的或化 学的方 法对木 质纤维 原料进 行表面 
处理 改变木 质纤维 的表面 极性使 之与聚 合物相 匹配， 或者 除去对 界面结 合不利 
的抽 提物， 如热 处理、 放电 处理、 溶剂 抽提、 表面 接枝、 羟 基转化 （如 酯化、 醚化 
等）、 酸碱 处理等 ②采用 接枝聚 合等方 法对聚 合物进 行改性 处理， 将其 表面由 
非 极性转 变为弱 极性， 使之与 木质纤 维表面 的极性 相近， 从而 提高亲 和性， 如采用 
马来 酸酐接 枝改性 法不仅 能显著 提高聚 烯烃与 木质纤 维的相 容性， 而 且使聚 烯烃混 
合物 各组分 之间的 相容性 改善， 从 而使利 用廉价 的废旧 塑料混 合物制 备高性 能木塑 
复合 材料成 为可能 ③ 添加界 面相容 剂或偶 联剂， 这 是一种 简便而 效果明 显的改 
善 复合材 料界面 相容性 的常用 方法， 它 一般是 一端含 有极性 （或反 应性） 基团 （木 
质纤维 相容） 另 一端含 有非极 性基团 （与 聚合物 相容） 的线性 分子， 具有 双亲性 
质， 在木 质纤维 与聚合 物之间 起到桥 梁作用 M， 常用的 界面相 容剂有 硅烷、 钛酸 
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酯、 异氰 酸酯、 马来酸 酐接枝 改性聚 烯烃或 弹性体 等[#]。 尽管 上述方 法都在 一定程 
度上 改善了 木材- 塑料的 界面相 容性， 但 是迄今 木塑复 合材料 的实际 性能还 远未达 
到 应有的 水平， 生产 的效率 与塑料 加工相 比差距 很大， 究其原 因主要 是木塑 复合材 
料的 基本科 学问题 尤其是 界面相 容性问 题还没 有很好 解决。 

木塑 复合材 料的界 面相容 性具有 丰富的 内涵， 认识木 材-塑 料界面 的本质 、揭 
示其 形成的 机理、 建立调 控界面 相容性 的科学 方法， 是 木塑复 合材料 界面相 容性科 
学难题 的主要 内容。 一般 认为， 木 塑复合 材料体 系中的 相界面 是一个 有一定 厚度的 
区域 —— 过 渡带， 该区域 由相邻 的两相 （木质 纤维、 聚 合物） 间的 可活动 部分构 
成， 大分子 的链段 可在其 中相互 扩散， 并 且存在 着相间 的相互 作用乃 至化学 键合。 
大分 子链的 扩散、 润湿、 相 界面的 形态、 物理 和化学 组成， 以 及分子 间相互 作用的 
大小等 因素的 综合， 决定 着复合 材料界 面区域 的机械 强度， 进 而在很 大程度 上决定 
了复合 材料的 性能。 此外， 从分子 运动的 角度研 究木塑 复合材 料界面 形成的 动态过 
程， 不仅有 助于掌 握界面 形成的 规律和 机理， 而 且对于 改善木 质纤维 的流变 性能， 
提 高复合 材料成 型加工 效率， 并进 而在大 幅度提 高木质 纤维用 量的前 提下获 得优异 
的复 合材料 性能， 具有 重大科 学价值 和实际 意义。 

解 决木塑 复合材 料界面 相容性 问题的 难度， 不仅因 为界面 相容性 是所有 复合材 
料 共有的 难题， 而且因 为木质 纤维材 料的复 杂性远 高于任 何其他 材料， 突出 表现在 
木 质纤维 材料特 有的细 胞结构 层次、 成 分的复 杂性、 空间分 布的不 均匀、 性 质的不 
均一。 解 决木塑 复合材 料界面 相容性 难题， 有待 于在界 面结构 与性质 的表征 方法、 
微观结 构和宏 观性能 之间的 联系、 界 面形成 过程的 动态表 征等方 面取得 突破。 
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森林 群落内 树种 是如何 空间布 局的？ 

How  Do  Trees  Distribute  in  Forest  Community? 

森林 群落空 间结构 决定了 树木个 体周围 的局部 生境， 影响 着树木 的生长 、死 
亡、 种 子生产 以及林 分更新 等自然 过程。 植物空 间分布 是指构 成群落 的植物 个体在 
空间上 的配置 方式， 是 植物种 群的重 要结构 特征， 包括 水平空 间分布 和垂直 空间分 
布。 植物 水平分 布反映 了林分 历史、 种群动 态以及 种内、 种 间竞争 关系。 由 于观察 
到 的植物 空间格 局反映 了植物 促进或 竞争等 潜在生 态过程 ，空 间格局 研究早 已被应 
用于生 态系统 及植物 群落动 态分析 之中。 不同物 种对外 部生物 及非生 物因子 反应不 
同， 从而表 现出不 同的空 间分布 结构。 除了 繁殖体 散布能 力外， 自然 或人为 干扰、 
种内 及种间 竞争、 生活史 策略、 树木 死亡、 林下 更新及 林下被 压木的 生长以 及环境 
状 况等因 素都可 以影响 到物种 的空间 格局。 

环境决 定论者 认为环 境变化 是影响 物种格 局的主 要根源 （环 境控制 模型） ，而 
生 物决定 论者则 认为生 物之间 的互作 是构造 群落结 构分异 的动力 （生物 控制模 型）。 
大 量群落 空间结 构研究 表明， 某种机 制或过 程在起 作用， 支配 着植物 群落空 间格局 
的 形成。 一般情 况下， 有两 种机制 可以使 群落产 生空间 或时间 结构： ①物种 集合中 
的自相 关作用 （自变 量）， 如 生长、 特 异的死 亡率、 种 子散布 或竞争 动态等 生物学 
过程 可以直 接导致 群落水 平上的 空间自 相关。 ②驱动 （解 释） 变量， 一些具 有特定 
空间结 构的解 释变量 （如 环境 因子、 生物 学控制 变量或 历史动 态等） 也会导 致植物 
群落空 间结构 的形成 [1) 。 由 于影响 物种空 间分布 的环境 因子通 常具有 一定的 空间结 
构， 在 环境因 子诱导 性空间 依赖作 用下， 植 物群落 也会间 接形成 特定空 间格局 。大 
多数情 况下， 生态结 构的空 间异质 性同时 来源于 环境变 量的物 理驱动 力和群 落结构 
的 空间依 赖性。 

树 种空间 分布是 地形、 环 境因子 （如 光照、 土壤、 水分 等）、 繁 殖过程 （种子 
传播） 等综合 作用的 结果。 干旱 季节， 高 光照、 高温、 低土壤 养分和 低土壤 湿度等 
微生 境特征 是树木 幼苗、 幼 树建立 和存活 的重要 限制性 因子， 对土壤 湿度的 敏感性 
是制约 幼苗、 幼树空 间分布 的重要 机制。 长白山 次生杨 桦林及 次生针 阔混交 林中， 
环境因 子对树 种不同 生长阶 段个体 空间分 布影响 不同， 环境因 子主要 作用于 幼树和 
小树， 对大 树的解 释能力 较差^ ]。 

种 群空间 结构是 植物种 群生态 学研究 的核心 内容。 根据研 究内容 及研究 方法， 
可将 植物种 群空间 结构 研究归 纳 为三个 层次。 


•  580  • 


林  学 


1.  通过统 计性指 标或方 法对种 群或群 落的分 布类型 进行简 单描述 

格局分 析方法 大体上 可分为 两类： 一类 是以调 查单元 （分 散或 连续） 小 样方为 
基础的 样方统 计法。 在 统计小 样方内 个体数 目的基 础上， 大量 的扩散 性指标 和方法 
被 提出。 方差 均值比 是一种 较早的 用来分 析格局 偏离泊 松期望 程度的 指标， 包括格 
林 指数、 聚 集频度 指标、 平均 拥挤度 指数、 Morisita 指数等 在内， 这 些指标 既可以 
用 于分散 样方， 也 可以应 用于连 续样方 数据。 而 lacunarity 分 析和区 组分析 等则是 
基 于连续 样方， 并且与 前述简 单指标 相比， 可以分 析一系 列尺度 上的空 间格局 。另 
一类 则是以 空间点 距离为 基础的 格局分 析法， 典型 代表是 最近邻 体法和 Ripley  K 
函数。 这种类 型的分 析方法 需要定 位植株 在样地 中位置 坐标， 工作 量大、 费时费 
力， 但却可 以反映 出格局 在特定 空间尺 度上的 类型， 提供 更加详 细的空 间信息 ，尤 
其是 Ripley  K 函数， 已经成 为当前 比较流 行的格 局研究 方法。 为了 进一步 确定物 
种间相 互作用 所发生 的空间 或时间 尺度， Fortin 等[4]在 其专著 中介绍 了多物 种点格 
局 分析的 方法及 理论。 （：011(^等[5] 也建 议使用 Ripley  K 的变 形函数 m  (t) 来分析 
多 物种点 格局， 但多 物种点 格局分 析在应 用中的 例子还 不多。 大量的 描述性 分布指 
标 和方法 为早期 的 林分空 间结 构研究 提供了 工具和 手段。 

2.  用环 境数据 或空间 变量对 树种及 群落空 间格局 加以定 量解释 

通过 DCA、 CCA、 RDA 等排 序方法 从数学 上分析 种群或 群落分 布数据 与环境 
变量间 的统计 关系。 将 地理坐 标作为 空间变 量引人 定量分 析模型 之中， 如早 期的趋 
势 面模型 （  61  a;3  + 62y3  + 63 ；*2y+ 65 66 ；*+ 67y+ W ) ， 最 近较应 用较多 
的 PCNM 模型 AEM 和 MEM 模型 W 。 通过环 境变量 / 空间 变量 从统计 上定量 
解释种 群或群 落结构 的空间 变异。 

3.  研究 某种或 某几种 环境因 子对树 木种群 空间分 布的作 用机制 

由于数 据获取 困难， 研 究基础 薄弱， 这方 面的研 究还处 于起步 阶段。 例如， 
Engelbrecht  等 [s] 在  yVature  杂志 上发表  Drought  sensitivity  shapes  species  distribu¬ 
tion  patterns  in  tropical  forests  一 ■文， 以 大面积 固定样 地的长 期定位 观测为 基础， 
提出 了树种 对干旱 环境敏 感性是 支配热 带树种 空间格 局形成 的环境 机制。 可 以预见 
环境因 子对树 木种群 空间分 布的影 响机制 研究是 该领域 未来重 要发展 方向。 

现阶 段主要 通过树 种分布 的观察 格局来 推测支 配格局 变化的 生态学 过程， 但生 
态 学过程 控制植 被格局 变化的 潜在机 制还不 清楚。 森林 群落内 树木种 群空间 分布是 
否 存在显 著空间 变异？ 若 存在， 这 种空间 变异如 何通过 环境因 子加以 解释？ 

树 种空间 分布是 受生境 制约、 种子 传播、 萌发 限制等 因素综 合作用 的结果 。分 
析 树种格 局形成 的内在 机制， 必须 通过一 定量化 手段区 分不同 因子对 树种空 间分布 
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的 贡献。 因此， 正确 区分不 同影响 因素对 树种空 间分布 的贡献 是解决 该难题 的主要 
困难 所在。 
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雌 雄异株 树种参 与的森 林群落 树种共 存机制 

Coexistence  Mechanism  Considering  Dioecious  Species 
in  the  Forest  Community 


植物 空间格 局研究 主要集 中在雌 雄同体 或雌雄 同株的 植物， 所 有的植 株都可 
以产生 种子。 然 而对于 雌雄异 株物种 来说， 假定种 群雌雄 植株数 相同， 那 么仅有 
一 半的父 母代植 株有助 于种子 传播。 与雌雄 同体或 雌雄同 株植物 相比， 雌 雄异株 
植物种 源数目 下降， 其后代 的局部 种群密 度形成 显著的 空间异 质性。 尽管 这种异 
质性对 种群动 态产生 了巨大 影响， 但雌 雄异株 特性对 种群空 间结构 的影响 机制仍 
不 清楚。 

1.  雌 雄异株 树种种 群二态 性特征 

雌雄 异株植 物的性 别特化 主要表 现在形 态学和 生态学 方面， 大量 研究表 明不同 
性别 植株在 生长、 存活、 繁殖 格局、 空间 分布、 资源 配置、 防 卫格局 及生理 机能等 
方 面都存 在显著 差异。 雄树 通常比 雌树着 生更多 的花， 或者分 配更多 的生物 量用于 
叶 片生长 （图 1， 图 2)。 雌树 和雄树 的径向 生长速 率不同 [1’2]。 雌雄 植株生 理机能 
上的 差异与 其所处 环境背 景息息 相关， 要 想深人 了解雌 雄异株 植物的 二态性 分化特 
征， 必须 更多地 考虑不 同性别 植株与 环境因 子之间 的相互 作用， 尤其 是雌雄 植株在 
水分 利用效 率方面 的差异 m 。 

2.  雌雄异 株树种 种群性 比格局 

Fisher 于 1930 年 首次提 出雌雄 异株植 物的性 别比率 （雄 树株数 / 雌树 株数 ，简 
称 性比） 问题， 认 为当雌 树和雄 树对后 代子孙 的资源 投资， 即繁 殖代价 相同时 ，性 
比 应该是 均衡的 （1:1); 当 某性别 植株丰 富度更 高时， 选择 作用趋 向于产 生丰富 
度较低 的相对 性别的 后代， 以 促使性 比回归 1:1; 当性 别由环 境条件 决定时 ，选 
择 作用仍 然趋向 于一个 均衡的 性比， 但环 境因素 的改变 会引起 种群性 比结构 相当大 
的 变化。 尽管 性比显 著小于 1， 即雌 性植株 数超过 雄性， 以 及性比 不偏离 1  :  1 的 
种 群结构 已经被 报道， 但大量 研究显 示性比 通常显 著大于 1， 即雄树 超过雌 树[4气 

3.  雌雄异 株树种 性别相 关的空 间分布 

植物 种群内 雌性和 雄性的 空间分 离大多 数出现 于草本 植物。 由于 草本植 物将绝 
大部 分的生 物量用 来繁殖 后代， 不 同性别 个体的 繁殖代 价差异 显著， 因此性 别空间 
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分离现 象更加 常见。 但 杂性异 株树种 Acer  saccharinum、 下 层树种 Ilex  montana、 
乔木种 Podocarpus  liagi、 水曲 柳种群 雌雄植 株间的 空间分 离现象 被相继 报道。 

植物 间相互 作用信 息通常 蕴含于 空间分 布格局 之中， 因此 可以利 用植物 的空间 
结构来 推论种 内及种 间相互 作用。 由于 植物是 固着不 动的， 雌 雄异株 植物雌 雄植株 
的 空间位 置及种 子传播 能力， 决 定了后 代的初 始空间 格局， 甚 至种群 的空间 结构。 
目前， 植物空 间格局 的研究 主要集 中在雌 雄同体 或雌雄 同株的 植物， 所有的 植株都 
可 以产生 种子。 然 而对于 雌雄异 株物种 来说， 假定种 群雌雄 植株数 相同， 那 么仅有 
一 半的父 母代植 株有助 于种子 传播。 与雌雄 同体或 雌雄同 株植物 相比， 雌雄 异株植 
物种 源数目 下降， 其后代 的局部 种群密 度形成 显著的 空间异 质性。 尽 管这种 异质性 
对 种群动 态产生 了巨大 影响， 但 雌雄异 株特性 对种群 空间结 构的影 响仍不 清楚。 

4. 雌雄异 株树种 参与的 树种共 存机制 

Shmida 和 EllnerW 认 为除了 物种的 竞争能 力和种 子传播 能力之 间的平 衡关系 
外， 有 利于物 种共存 环境的 时空变 化也是 影响物 种共存 的重要 条件。 雌雄异 株树种 
形成 的林分 结构可 能是一 种重要 的森林 群落生 物多样 性维持 机制。 雌 雄异株 对物种 
的 更新格 局可以 产生以 下两个 作用： ①降 低种子 在林分 中的传 播面积 （增加 了传播 
后种 子密度 在林分 内的空 间异质 性）； ② 增加雌 雄异株 物种占 优势的 区域内 种子密 
度的 空间异 质性。 此外， 雌雄植 株树种 的空间 分布也 有利于 增加后 代的空 间异质 
性。 因此物 种共存 是的竞 争能力 和种子 传播能 力之间 的平衡 关系， 以 及雌雄 异株引 
起 的树种 空间分 布共同 作用的 结果。 

两个 物种的 共存不 仅是物 种的竞 争能力 和种子 传播能 力相互 制衡的 结果， 当存 
在竞 争能力 强的物 种无法 占据的 “空隙 ”时， 两个 物种在 群落中 也可实 现共存 。对 
于雌雄 异株植 物而言 ，当 “ 空隙” 产生在 竞争能 力强的 雄树所 占据空 间时， 竞争能 
力 弱的物 种可以 通过其 较强的 种子传 播能力 来占据 “空 隙”。 两个物 种的相 对丰富 
度取 决于竞 争能力 强的物 种的种 子传播 能力和 性比， 降 低竞争 能力较 强的物 种的种 
子 传播能 力和雌 树的丰 富度， 有利 于增加 林分中 “空 隙”， 促进弱 势竞争 者的更 
新[6]。 目前， 有雌雄 异株树 种参与 的森林 群落树 种共存 机制研 究还处 于理论 探索阶 
段。 许多 研究成 果仅是 推理性 或描述 性的， 缺 乏进一 步的数 据支持 和理论 验证。 

雌雄异 株和雌 雄同株 在森林 生态系 统中具 有不同 的生态 功能。 雌 雄异株 特性， 
包括雌 雄性比 格局、 性比内 及性别 间相互 作用， 影响 着森林 生态系 统中物 种的共 
存。 因此， 该难 题可归 结为雌 雄异株 树种参 与的森 林群落 树种共 存机制 问题。 有雌 
雄异株 树种参 与的森 林群落 树种共 存机制 研究还 处于理 论探索 阶段。 许多研 究成果 
仅是 推理性 或描述 性的， 缺 乏进一 步的数 据支持 和理论 验证。 

现阶 段雌雄 异株植 物性别 调查主 要通过 观察繁 殖器官 （花、 种子） 来判 断成熟 
植 株性别 （图 1， 图 2)。 由于一 些植株 在某些 年份不 开花、 结实， 需 要多年 观测的 
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累计性 别表达 数据作 为研究 基础。 因此， 坚持连 续多年 的定位 观测成 为解决 该难题 
的重要 方法。 未繁殖 植株性 别无法 通过花 和果实 判断， 未 来可尝 试通过 RAPD、 高 
分辨 率流式 细胞光 度术以 及利用 HPLC 测定 酚类物 质等手 段加以 解决。 


图 1 水曲柳 雌花序  图 2 水曲柳 雄花序 
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湿 地的退 化与恢 复机理 


Mechanism  of  Wetland  Degradation  and  Restoration 


据估 计全球 的湿地 面积有 (5.  3-12.8)  /106km2, 目前 存在着 如下几 方面的 
问题： ① 湿地面 积和条 件持续 改变； ②有害 植物人 侵很多 湿地； ③全 球湿地 面积约 
一半以 上已经 丧失； ④湿 地所占 陆地面 积比例 较小； ⑤大多 数剩余 的湿地 已经退 
化 [1]。 尽管全 球湿地 仅占不 到陆地 面积的 9%， 但湿地 比其他 生态系 统类型 贡献了 
更多 的可再 生的生 态系统 服务， 包括： 生物 多样性 支持， 水质 改善， 洪 水消减 ，碳 
固定 12 。 这 些功能 在湿地 丧失或 退化的 时候都 受到了 损害。 扭转 湿地丧 失趋势 ，恢 
复 退化湿 地已成 为世界 各国的 共识。 

中国 天然湿 地同样 面临着 大量的 丧失和 退化。 中国的 天然湿 地占陆 地面积 
3.8%， 湿 地总面 积约占 8%。 中 国的天 然湿地 产生的 生态系 统服务 占各类 生态系 
统服务 总量的 54.  9%， 此外， 亚洲 54% 的 野鸭雁 在中国 的湿地 中出现 并记录 [3_5]。 
中国湿 地的丧 失和退 化不仅 与历史 上长期 的垦殖 有关， 还 包括近 50 年来因 人口压 
力和 政策失 误造成 的湿地 消失和 退化， 虽 然中国 政府已 经通过 完善湿 地保护 法规， 
通 过建立 湿地保 护区、 保 护新生 湿地等 行动， 初步 改善了 中国湿 地的整 体状况 ，然 
而退化 湿地的 恢复方 面则处 于初期 阶段， 湿地 退化和 恢复理 论与实 践都存 在诸多 
空白。 

湿地退 化的主 要原因 是水文 改变， 盐 碱化， 水 体富营 养化， 泥沙 沉积， 填水造 
田等。 如果一 块湿地 经过了 填埋、 排水、 改道， 虽然 仍保存 下来， 但 其完整 性不一 
定 能够被 保存， 退 化的前 景难以 避免。 由此 可见， 现存 的所有 的湿地 都可能 处于退 
化 状态， 不同之 处只在 于退化 的类型 和退化 的程度 [1’6] 。 

湿 地退化 尽管能 够被观 察到， 但 相比面 积的丧 失而言 其量化 要困难 得多。 湿地 
退 化有很 多形式 和不同 的严重 程度， 现有 记录的 典型退 化形式 包括： ① 破碎化 ，部 
分地 段的挖 沟渠和 填土； ②各 类有毒 物质的 沉积； ③ 外来种 的大量 人侵； ④ 农药污 
染； ⑤ 过去养 分贫瘠 的湿地 出现养 分增加 随后导 致物种 丰富度 下降或 本地特 有种的 
丧失； ⑥ 单块湿 地的平 均面积 减少且 各块湿 地之间 及湿地 和其他 生态系 统之间 的联 
系 消失； ⑦因 垦殖而 消灭了 一些湿 地的边 缘植被 [6_8]。 虽 然有对 现象的 描述和 总结， 
但 对各类 型退化 的机理 和主要 生态过 程的研 究还比 较少， 成为 当前国 际研究 热点。 
主要 待解决 的问题 包括： ①多因 子协同 作用下 湿地退 化机制 及其复 杂性； ② 生物人 
侵导致 湿地退 化的过 程与机 制等。 

国 际上已 开展了 大量的 湿地的 恢复与 重建的 项目， 最主要 的目标 是恢复 湿地的 
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功能。 湿地 恢复的 实践性 很强， 在 实践中 很多非 生物因 子和生 物因子 都会对 恢复的 
效 果产生 影响。 非生 物因子 包括： ①导致 生态系 统退化 的生物 因子与 景观和 流域中 
的不 可逆转 的改变 相关， 为了逆 转这种 变化， 恢复 工作应 当在景 观尺度 上操作 ，但 
这往 往不能 实现； ②天 然的水 文周期 （开始 时间， 持续 长度， 淹水 频率） 在 多种时 
间尺度 上具有 较大的 变异， 因 而很难 恢复； ③低 质量的 水供给 经常会 限制恢 复的效 
果； ④土 壤条件 也会制 约湿地 恢复的 效果， 一 旦土壤 质地、 养分 状况、 种子库 、微 
生 物等发 生巨大 改变， 相 关功能 也就改 变了； ⑤还 包括土 壤发育 不足， 过高 的盐碱 
程度， 侵蚀和 沉积等 [6’7]。 生 物因子 包括： ①森 林湿地 中主要 物种需 要很长 时间才 
能达到 成熟； ②泥 炭沼泽 在泥炭 被收走 后恢复 很慢； ③ 拥有丰 富物种 的湿地 基本不 
能 恢复到 原来的 状态， 即使人 工种植 植物； ④人 侵种的 存在会 使得湿 地恢复 难以完 
全 实现， 乃至不 能实现 [7’8]。 主要 待解决 的问题 包括： ①湿地 恢复与 重建的 理论、 
技术与 途径； ②食 物网及 功能群 在湿地 恢复中 的重要 性等。 

湿地 的退化 不仅包 括了湿 地生物 群落的 退化、 土壤的 退化、 水域的 退化， 而且 
包 括了湿 地环境 各个要 素在内 的整个 生境的 退化。 尤其 湿地退 化对生 物区系 的详细 
的效应 还不很 清楚。 同时， 影响湿 地退化 的人为 因素和 自然因 素相互 交织， 使得湿 
地退化 机理研 究难度 很大。 

湿 地恢复 最主要 的目标 是恢复 湿地的 功能， 然 而哪些 损伤是 可以逆 转的， 能够 
在多 大程度 上恢复 湿地的 结构和 功能， 何种 方法最 为有效 还没有 很好的 答案。 

湿地 的退化 和恢复 领域存 在很大 的知识 缺口， 包括： ①湿 地生态 系统服 务功能 
如何 实现？ ②养 分移除 如何在 湿地中 发生？ ③养 分负荷 如何被 容纳而 不影响 生物多 
样性？ ④在景 观中湿 地应当 位于何 处更有 利于改 善水质 和缓冲 洪水？ ⑤不同 类型的 
湿地功 能对比 等[€。 这 些都需 要对湿 地进行 长期的 研究， 尤其 是对不 同类型 的湿地 
进 行长期 的定位 监测。 

目前 多数湿 地恢复 项目都 是实验 性的， 不能保 证目标 一定能 达到。 因此， 在湿 
地恢 复中， 推荐适 应性恢 复途径 （adaptive  restoration  approach) ， 即在大 尺度的 
湿地恢 复区域 中采用 多种备 选技术 边试验 边学习 [9] 。 
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天 然林和 人工林 碳汇功 能评价 


Evaluation  of  Carbon  Sink  for  Natural  Forest  and  Plantation 


陆地生 态系统 在全球 碳循环 中具有 重要的 作用。 陆 地生态 系统在 空间上 具有很 
大的异 质性， 于是 造成陆 地生态 系统碳 收支的 研究存 在很大 的不确 定性， 尤其是 
“失踪 碳汇” 问题。 Keeling 等[1]根 据大气 C02 浓 度的区 域分布 模式， 认为 “失踪 
碳汇” 可 能主要 集中于 北半球 中纬度 地区， 尤其是 在北美 或亚洲 北部。 森林 是陆地 
生态 系统的 主体。 目前， 全球森 林覆盖 面积为 38.7 亿 hm2， 占地 球陆地 面积的 
30%, 其中天 然林占 95.2%, 人 工林占 4.8%[2]。 亚洲 分布着 世界面 积最大 的人工 
林， 达 1. 16 亿 hm2 。 第 七次全 国森林 资源清 查结果 显示： 我国森 林面积 1.  95 亿 hm2 ， 
森林 覆盖率 20.  36%, 森 林蓄积 137.  21 亿 m3 。 人 工林保 存面积 0.  62 亿 hm2 ， 蓄积 
19.  61 亿 m3, 人工 林面积 继续保 持世界 首位。 

森 林在陆 地生态 系统碳 循环和 全球变 化中起 着举足 轻重的 作用。 有 研究表 
明， 中 纬度地 区森林 生态系 统年吸 收大气 CCh 约 2.  4  PgC  [i3。 在近 20 年间， 
我国 森林碳 储量增 加了约 0.  4  PgC， 年增加 0.  011 〜 0.  035  PgC。 森林 碳储量 
的增加 主要是 人工造 林的结 果[4]。 在 全球碳 循环研 究中， 人们不 仅关注 不同陆 
地 生态系 统的碳 储量， 而 且更关 注不同 生态系 统碳储 量变化 （碳源 / 碳汇） 在 
时间和 空间上 的分布 特征， 以及这 种特征 对全球 变化的 响应和 适应。 认 识和理 
解森林 生态系 统碳源 / 碳汇功 能时空 变化的 有效方 法之一 是直接 测算森 林植被 
与大气 间的碳 通量。 涡 度相关 法被认 为是长 期测算 生态系 统碳通 量最可 靠和切 
实 可行的 方法。 

森林 CCh 吸 收与气 象因子 如太阳 辐射、 气温有 着紧密 的联系 [5"]。 例如， Zha 
等 [7] 对北方 林进行 了四年 研究， 发 现该生 态系统 净碳吸 收最大 出现在 7 月， 且年际 
变化比 较大， 原因 主要是 不同年 际间温 度和辐 射存在 差异造 成的。 Saigusa 等 m 指 
出寒温 带森林 生态系 统碳交 换年际 变化与 春季气 温具有 正相关 关系。 亚热人 工针叶 
林 生态系 统碳交 换的季 节变化 受温度 控制， 年 际变化 主要受 温度、 降 水与蒸 散比影 
响[63。 目前森 林生态 系统碳 通量与 环境因 子关系 的研究 主要集 中于北 方林、 温带、 
亚 热带和 热带森 林生态 系统， 对暖温 带森林 人工林 与环境 因子方 面的研 究则比 
较少。 

同小娟 等[8]对 26°N~45°N 不 同站点 的人工 林和天 然林生 态系统 碳通量 观测结 
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图 1 年平均 总初级 生产力 （GPP)、 生态系 统呼吸 （R) 和 
净生 态系统 生产力 （NEP) 随林龄 的变化 [1(1」 

碳通量 数据为 正时表 示森林 生态系 统吸收 C02  » 相反表 示排放 C02 

人 工林在 快速生 长阶段 时其碳 汇能力 大于天 然林。 但当人 工林进 人缓慢 生长阶 
段后， 其碳 汇能力 会有所 降低。 因此， 对人 工林进 行合理 的抚育 间伐， 调整 其林分 
密度， 促 进天然 更新及 幼树的 生长， 提高林 分质量 m， 以使人 工林保 持较强 的碳汇 
能力。 


果分析 指出， 与 天然林 相比， 人工 林的碳 吸收变 化范围 比较大 [146 〜 590  gC/ 
(mz  •  a)]„ 不 同地区 气候、 土壤 及树种 上的差 别是导 致森林 碳汇功 能差异 的主要 
原因。 若不 考虑森 林生态 系统在 气候、 土壤 及树种 甚至林 型上的 差别， 仅分 析净生 
态系统 生产力 （NEP) 与 林龄的 关系， 则可 发现当 林龄为 0 〜 100 年时， 人 工林碳 
吸收 能力随 林龄的 增加而 降低， 天然林 碳吸收 能力则 随林龄 的增加 而增加 （图 1)。 
当天 然林林 龄超过 100 年后， 森林生 态系统 净碳吸 收则随 林龄的 增加而 降低。 刘允 
芬等 [9] 发现 亚热 带千烟 洲针叶 人工林 的碳汇 强度与 相同气 候带、 相近 树种松 树人工 
林的 观测结 果比较 接近， 但 该生态 系统碳 汇强度 明显高 于天然 的丛林 或柏科 树种， 
甚 至高出 1 个数 量级。 Arian 和 Restrepo_Coupe[1"] 对全 球范围 内温带 人工林 和天然 
林 NEP 研究 得出： ① 人工林 净碳吸 收明显 高于天 然林。 这主 要是人 工林的 林龄一 
般比 较小， 具 有生长 迅速、 固碳能 力强的 特点。 ②对于 NEP 的两 个分量 [总 初级 
生产力 （GPP)、 生态系 统呼吸 （R)]， 人 工林、 天然 林生态 系统的 GPP 平 均分别 
为 1525  gC/(m2  -  a)、1029  gC/(mz  .  a)， 人工林 比天然 林高出 48%； 人 工林、 天 
然林 生态系 统呼吸 平均为 1214  gC/(m2  .  a)、 899  gC/(m2  •  a), 人工 林比天 然林高 
出 35%。 这 说明在 天然林 和人工 林生态 系统净 碳吸收 中起主 要作用 的是光 合作用 
而不 是呼吸 作用。 


o  o  o  o 
o  o  o 
o  o  o 
2  1  1 
- 
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涡度相 关技术 为直接 估测小 尺度生 态系统 C02 净交换 量提供 了有力 的工具 。由 
于 陆地地 表比较 复杂， 单纯 依靠实 验方法 难以做 到对大 尺度森 林生态 系统与 大气间 
碳 交换的 估测， 这 就需要 采用模 型手段 进行尺 度扩展 （scaling  up)。 因此基 于过程 
的 碳循环 模型已 成为森 林生态 系统碳 循环研 究不可 替代的 手段。 
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The  Correlation  between  Climate  Change  and  Biological  Disease 


以 温度升 高为主 要特征 的气候 变化已 成为全 球研究 的热点 问题， 而且， 这一上 
升趋势 在可预 见的时 期内还 会持续 下去。 有研究 指出， 到 2025 年地 球平均 温度将 
上升 1°C， 并 保持每 10 年上升 0.3°C 的 增速， 使 得地球 温度在 21 世纪 末上升 
3°C[1]。 究其 原因， 大气中 二氧化 碳等温 室气体 含量的 上升是 全球气 候变化 的“罪 
魁祸 首”。 现有观 测资料 证明， 从工 业革命 至今， 大气 中二氧 化碳的 含量已 增加了 
30% 左右， 而且正 以每年 5% 的速度 增长， 预计到 2050 年大 气中二 氧化碳 浓度会 
上升到 415 〜 480  PPm ①， 到 21 世纪 末有可 能达到 714 〜 1009  PPm[= 。 这与 未来全 
球气温 持续上 升的趋 势十分 吻合， 印证了 二者之 间的相 关性。 

全 球气候 变暖最 直观的 后果就 是加速 了北极 及高海 拔地区 冰川的 消融， 提升了 
海 平面， 威胁 到沿海 城市和 国家， 对 世界经 济的发 展造成 了严重 影响。 除此 之外， 
科 学家们 所关心 的当属 陆地生 态系统 中生物 变化与 气候变 暖之间 的相互 关系。 在漫 
长的 演化过 程中， 地球 上的生 物对地 球环境 已进化 出良好 的适应 机制， 短期 内地球 
环 境的异 常变化 势必会 对现有 生物的 生存与 繁殖带 来巨大 挑战。 例如， 《素问 •六 
微旨 大论》 谓： “至而 不至， 未 至而至 如何？ 崎 伯曰： 应 则顺， 否 则逆， 逆则 变生， 
变则病 。” 意思 是说， 气候 的变化 应维持 一定的 常度， 这样才 能适应 万物的 生长， 
否则， 气候的 太过或 不及， 皆可 影响到 生物的 生长， 或导致 疾病的 发生。 目前 ，世 
界上约 59% 的物种 已对气 候变暖 作出了 反应， 其中分 布在地 球两极 或高海 拔地区 
的物 种已有 70% 灭绝 M。 物种多 样性的 丧失是 气候变 化给地 球的严 重生物 灾难， 
有研究 发现， 目前 全球物 种的灭 绝的速 率是人 类文明 史前的 100 〜 1000 倍[4]。 致死 
高 温和生 境的破 坏或许 是这些 生物无 法生存 的主要 原因。 即使能 够继续 生存， 气温 
升高 和大气 组成的 微小变 化都会 使某些 生物的 生长规 律发生 紊乱， 植 物的物 候期会 
因此 提前或 延后； 更有 甚者， 会引发 害虫、 病毒、 细 菌的大 暴发。 这 主要因 为气候 
是传染 病传播 的 重要影 响因素 之一， 全球 气候变 暖将直 接或间 接影响 许多传 染病的 
传播过 程[5]。 Stone 于 1995 年曾 指出， 全球 40% 〜 50% 人口 的健康 将会因 气候变 
暖而被 疟疾、 血吸 虫病、 登革 热等虫 媒疾病 所殃及 M。 根据 模型预 测结果 ，到 
2100 年， 全球平 均气温 将升高 3 〜 5°C.， 热带地 区疟疾 病人数 将增加 2 倍， 而温带 
则 将超过 10 倍^ 。 这 些科研 结果或 许离我 们现实 生活还 很遥远 ，而 2003 年与 2009 


①  lppm=10_6， 后同。 
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年分别 暴发的 SARS 疾病 与甲流 疾病带 给世人 的恐惧 还余悸 犹存。 虽然有 关这两 
种 疾病暴 发的原 因众说 纷纭， 气候的 因素恐 难排除 在外， 至少 在一定 程度上 气候变 
化对它 们的发 生有着 直接或 间接的 作用。 

除平均 气温上 升外， 气 候变化 的另一 种方式 体现在 极端气 候事件 （如 极端高 
温、 低温、 水 灾等） 的发 生上。 虽 然在过 去的几 十年里 极端气 候事件 的发生 频率呈 
现出下 降趋势 [1]， 但它造 成的经 济损失 却逐渐 增加。 据 Munich 公司 估计， 从 20 
世纪 60 年代到 80 年代自 然灾害 的损失 增加了  3 倍， 其 中大气 灾害造 成的经 济损失 
最大， 每 年高达 420 亿〜 510 亿元， 生物 灾害为 10 亿〜 15 亿元 /a[8’9]。 61 站的逐 
日观测 资料还 显示， 近 50 年 来我国 区域极 端气候 趋势大 都是平 均气候 趋势的 5 〜 
10倍[1°]。 1998 年 的长江 洪水和 2008 年 的特大 冰雪灾 害是我 们近期 经历过 的最好 
佐证， 有专家 认为， 后者造 成的损 失要超 过前者 [11]。 2010 年 春季困 扰我们 的西南 
旱情， 也应 属于典 型的极 端气候 事件， 虽 然现在 还不能 对其造 成的具 体损失 进行评 
估， 但 它已牵 动了全 国人民 的心。 

现 在的地 球环境 是经历 了亿万 年才达 到的一 种稳定 状态， 气候因 子的变 化势必 
会从多 个方面 对生物 圈产生 影响， 以其 与生物 间的互 作最为 复杂。 这 主要是 因为， 
如盖 娅假说 内容， 生物 不仅仅 受地球 环境所 影响， 而且 还能调 控它们 赖以生 存的环 
境。 现 阶段， 气候 变化改 变了生 物的进 化发育 机制和 物种间 的相互 关系， 从 而引发 
一 系列重 大灾害 事件的 发生， 甚至 危及到 人类的 生存与 发展。 因此， 减缓气 候变化 
的 幅度， 给生 物一个 调整适 应期， 重 建稳定 的地球 环境， 或许 是降低 生物灾 害发生 
的 最有效 途径。 
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为什 么森林 群落能 够多物 种共存 

How  Can  Different  Species  Coexist  in  Communities 

在 一定地 段上， 以乔 木和其 他木本 植物为 主体， 并包 括该地 段上所 有植物 、动 
物、 微生物 等生物 成分， 所 形成的 一个有 规律的 组合就 是森林 群落。 森 林群落 作为该 
地区 内各种 生物之 间及与 其所在 环境长 时间相 互作用 的产物 ，同 时在空 间和时 间上不 
断 发生着 变化； 最重要 的是， 它是一 个以各 种功能 性层次 结构为 特征的 复杂系 统：生 
物 多样性 丰富、 集中并 且在一 定的时 空间中 形成明 显的水 平与垂 直结构 [1。 由此 ，若 
要了 解这个 系统的 性质和 规律， 则需先 对它的 结构及 其构建 规律有 一个准 确把握 [2] 。 
那么， 森林 群落的 构建规 律是什 么呢？ 为什 么这么 多的物 种能在 森林群 落中共 存呢？ 

事实 上生态 学家们 早已开 始关注 这个问 题了， 但近 一个世 纪以来 始终对 群落的 
构建问 题争论 不休。 最早 提出构 建规律 （assembly  rule) 这一概 念的， 是美 国生态 
学家  Jared  Mason  Diamond， 他 秉承了  Hutchinson、 Vandermeer、 Silvertown  等学 
者 关于生 态位的 观点， 认为 群落构 建是区 域物种 库中的 物种经 过多层 环境和 生物作 
用的筛 选而进 人局域 种库的 过程， 并且认 为这一 过程决 定着群 落的结 构和组 成[33, 
并且， 种 种迹象 表明， 植 物的群 落构建 并不是 完全随 机的， 至 少存在 部分决 定性因 
素。 着眼于 功能群 比例性 （guild  proportionality ) 的 构建规 律的研 究结果 能够证 
明， 生物 间的相 互关系 在一些 群落中 的确是 有重要 作用的 —— 这一点 与近年 兴起的 
群 落中性 理论稍 有冲突 （但也 不能因 此而否 定中性 理论， 后者 的重要 性还是 毋庸置 
疑 的）。 于是， 后来 的很多 研究者 将注意 力转向 了群落 的非随 机格局 以进一 步研究 
群落 的构建 规律。 近些 年来， 很多研 究将切 人点选 为植物 性状， 因为 植物性 状的聚 
集分布 能够反 映环境 的筛选 作用， 并且基 于物种 性状的 研究较 之基于 物种的 研究更 
有优势 一 原因之 一在于 前者不 依赖于 其研究 区的特 定的物 种库， 因 此其研 究结论 
可普适 于许多 群落。 

这里需 要提到 的是， 由于 要适应 相同的 环境， 处于 同一森 林群落 的物种 将具有 
部分 类似的 性状， 同时 又由于 环境中 可利用 资源有 限而会 产生生 态位的 分离、 从而 
导 致性状 的逐渐 改变。 因此在 开展基 于性状 的构建 规律研 究时， 要同 时考虑 到生物 
性状 的三种 格局： 整 合型， 分 离型以 及随机 分布型 （图 1)。 由此， 物种又 可被划 
分 为两种 同资源 种团： a 同资源 种团和 P 同资源 种团。 其中， P 同资源 种团， 即有 
相似性 状的物 种群， 在环 境的筛 选作用 下能够 与彼此 共存。 在 一个卩 同资源 种团内 
部、 即更 小的尺 度上， a 同资源 种团， 即 有对资 源有相 似利用 需求的 物种， 将无法 
共存， 唯有发 生生态 位的分 离[4’5]。 
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此外， 未来对 生物多 样性的 研究， 更 加需要 对生物 多样性 变化及 其对生 态系统 
功 能和服 务的影 响进行 预测与 评估。 显然， 缺乏 对群落 尺度生 物互作 关系进 行的研 
究， 就失 去了至 关重要 的一方 基石， 因此 群落的 多物种 共存机 制研究 理应得 到足够 
的 关注。 

近 年来， 直接或 间接研 究群落 构建规 律的生 态学家 们逐渐 分派， 其中生 态位模 
型派 与中性 模型派 为居首 的两大 阵营： 生 态位差 异模型 是大多 数共存 理论的 基础， 
已被广 泛应用 于对陆 地及水 生环境 中许多 分类群 （分 类群： 泛指科 、属、 种 等任一 
分类等 级的特 定植物 组群或 集合） 的分 布及丰 富度的 研究； 中 性模型 则是个 新兴理 
论， 有许 多新颖 的简化 性假设 （如 假设 所有个 体在生 态上等 价）， 虽 备受质 疑但在 
许多分 类群的 分析上 也凸显 出其精 准的预 测能力 ™。 近 些年， 鉴于两 大理论 均存在 
自身 难以克 服的局 限性， 越 来越多 的生态 学家致 力于构 建新的 模型， 以耦合 生态位 
模型 和中性 模型。 

此外， 食 物网理 论和最 大熵理 论也具 有不可 忽视的 力量， 前者的 核心问 题之一 
在于 物种相 互作用 的种群 动态结 构及静 态格局 的形成 m ， 而后 者则主 要用于 预测特 
定物 种的丰 富度， 以及物 种丰富 度分布 模型、 地理 分布， 甚 至食物 网中营 养联系 
(trophic  link) 的 分布。 最大熵 理论最 初源于 统计物 理学， 但 它在生 态学中 同样展 
现出强 大的创 造力， 将更多 的关于 随机过 程的思 想融人 生态学 的研究 中[~。 
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尽 管在研 究生物 的互作 关系时 对群落 结构组 成的影 响已有 了很多 研究， 也取得 
了 很多有 价值的 结果， 但近期 的理论 研究及 元分析 （将 多个研 究结果 组合的 统计方 
法） 显示： 基于 物种的 研究方 法往往 很难用 来分析 资源及 物种均 较匮乏 的生境 
(unproductive  habitat); 并且， 由 于自然 规律的 极端复 杂性， 生态学 家们在 研究群 
落的生 物相互 作用关 系时， 往 往不得 不从个 体水平 人手， 但严格 地说， 鉴于 不同生 
物组合 的生物 互作关 系会存 在巨大 差异， 个体水 平的研 究成果 并不能 直接用 以总结 
群落 状态。 因此， 如前文 所述， 植 物功能 性状成 为群落 生态学 近些年 的研究 热点， 
因为 该指标 能够将 个体水 平及群 落水平 的种间 关系有 效地联 系起来 M 。 但到目 前为 
止， 相关 工作进 展颇多 但仍存 在很多 困难， 因为 研究者 们在面 对不同 的群落 或生态 
系统时 不得不 “ 因地制 宜”， 结 合当地 环境的 多种环 境因素 （有 时还 需考虑 这些环 
境 因素间 的互作 效应） 选择 具有决 定性意 义的植 物功能 性状， 这就大 大地加 大了工 
作量， 同时 也使得 相关工 作更加 复杂。 另外， 各种 理论、 模 型的可 行性及 适用能 
力， 尚需 在野外 的实验 中获得 验证和 进一步 完善。 
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森 林生态 系统的 多样性 与病虫 害消长 的关系 


Relations  between  the  Forest  Ecosystem  Diversity  with 
Insects  and  Disease  Variation 


林业可 持续发 展的关 键是保 护森林 资源免 受自然 灾害的 侵袭。 如 何预防 和减轻 
森林病 虫害所 造成的 生态、 经济 和社会 损失， 成为 林业建 设成败 与否的 关键。 控制 
森林病 虫害维 持森林 健康的 核心是 在揭示 灾害形 成的遗 传机制 和生态 机制， 以及森 
林生态 系统自 我调控 病虫灾 害的结 构和功 能的基 础上， 恢复和 强化森 林生态 系统调 
控病虫 灾害的 功能， 实 现可持 续控制 森林病 虫害的 目标。 

森 林生态 系统复 杂的生 物多样 性冗余 结构赋 予了森 林生态 系统自 我调控 病虫害 
的 功能， 通 过形成 动态平 衡与稳 定的种 群结构 体系， 维持 其生态 系统的 健康。 森林 
生态 系统多 样性及 其结构 特征， 不仅 孕育了  “ 森林病 原物和 害虫” 的 多样性 和种群 
结构 特征， 同时 也决定 了病虫 灾害的 形成与 消退。 在生 物及非 生物等 外界因 素干扰 
下， 或者 森林生 态系统 功能退 化或紊 乱时， 病原物 及害虫 相关控 制因子 失调， 其种 
群 密度、 结构 及遗传 性状、 生活史 策略、 空 间格局 等发生 变化， 引起 寄主抗 性“丧 
失”， 最终 导致灾 害的暴 发和流 行[1]。. 

森林生 态系统 的结构 与重要 生态过 程的关 系一直 是生态 学研究 的热点 问题之 
一， 但 森林生 态系统 多样性 与病虫 害消长 的关系 研究涉 及不多 m 。 森 林生态 系统复 
杂 的植物 群落、 天敌 以及土 壤生物 等生物 群落结 构与病 原物和 害虫种 群结构 之间， 
通 过形成 动态平 衡与稳 定的种 群结构 体系， 维持 其生态 系统的 健康。 多 样性- 稳定性 
假说 ( diversity-stability  hypothesis) 认为 植物多 样性越 丰富， 害 虫及其 天敌种 群数量 
变 化幅度 越小， 稳定性 越高； 森林生 物多样 性的增 加能有 效减少 害虫数 量[^。 其中， 
树种 组成比 寄主树 种丰富 度更为 重要， 系统 发生关 系越远 的树种 组成对 害虫抑 制能力 
越强。 而这 种物种 组成对 病虫害 的影响 高度依 赖于病 虫害取 食和危 害方式 [” 。 除寄主 
树木本 身的抗 性外， 寄 主树木 与临近 的其他 物种整 体上会 表现出 “联合 抗性” 来降 
低病 虫害的 发生。 某些 地区的 天然混 交林受 杂食性 昆虫危 害比纯 林内更 为严重 ，甚 
至出 现群体 “ 联合易 感性” 现象。 同时生 态系统 内生物 个体、 种群存 在着复 杂的化 
学通信 网络， 但基 于天然 林生态 系统下 的化学 通信研 究极为 薄弱， 而 生物个 体和种 
群间 化学 通信是 生态系 统进行 自 组织调 控病虫 害的重 要机制 之 一 W 。 

国内外 对森林 病虫害 基础理 论及其 防控技 术开展 了多方 面研究 工作， 但 由于缺 
乏 森林生 态系统 多样性 结构调 控病虫 灾害的 机理的 研究和 突破， 难以 产出有 效的持 
续控 制技术 体系， 造成 “ 年年防 治年年 成灾” 的被 动局面 [2]。 因此， 了解森 林生态 
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系统 不同尺 度下生 物多样 性和食 物网等 结构及 其叠加 功能与 病虫害 发生动 态的关 
系、 病原和 害虫与 寄主互 作中的 内在机 制及其 在林间 繁殖、 扩散 与稳定 机制， 评价 
和识 别优化 结构及 其形成 的生态 过程， 解析 物理环 境资源 配置、 化 学他感 抑制作 
用、 营养以 及系统 动力学 等生态 系统的 自组织 功能对 病虫害 的调控 机制， 系 统地阐 
明森 林林生 态系统 自我调 控病虫 灾害的 结构特 征及其 功能， 揭 示森林 生态系 统多样 
性 形成自 我调控 功能的 机理， 是森林 病虫害 可持续 控制发 展的方 向和途 径[;':: 。 

森林 生态系 统通过 丰富的 物种多 样性、 结构多 样性、 食 物链、 食 物网以 及功能 
过 程多样 性等， 形成了 分化、 分层、 分 支和交 汇的复 杂网络 特征， 并 通过系 统的自 
组织、 稳 定性、 动态 演替与 演化、 生物多 样性的 发生与 维持等 功能协 调森林 生态系 
统长期 处于较 为稳定 的状态 [9] 。 这 种生态 系统能 够调控 森林病 原物和 害虫种 群数量 
和密度 处于相 对稳定 状态。 那么， 森 林如何 调控病 原物及 害虫？ 从哪 些方面 调控？ 
调控 过程中 又受哪 些相关 因子的 影响？ 回 答这些 问题的 关键是 揭示森 林生态 系统自 
我 调控病 虫害的 机制。 因此， 在明 确森林 生态系 统的生 物多样 性的基 础上， 以系统 
结构为 核心， 对森林 生态系 统不同 尺度下 的物种 结构和 数量多 样性、 食物及 信息网 
络、 群 落功能 多样性 等进行 分析， 揭 示病原 和害虫 与寄主 互作中 的内在 机制， 解析 
物理环 境资源 配置、 化学他 感抑制 作用、 营养以 及系统 动力学 等生态 系统的 自组织 
功能 调控病 虫害的 机制， 阐明森 林生态 系统有 害生物 的结构 特征、 森 林群落 结构与 

病虫 害发生 动态的 关系， 最 终明确 森林生 态系统 多样性 与病虫 害消长 之间的 

关手 [10-12] 

森 林生态 系统稳 定性研 究是近 年来生 态学和 生物学 研究的 重点和 热点， 但一直 
以生物 多样性 及其丰 富度为 对象。 解析森 林生态 系统自 我调控 病虫害 的多样 性特征 
和 自我调 控功能 与病虫 害消长 关系， 如何从 森林生 物多样 性及其 组成结 构出发 ，食 
物 网络和 信息网 络紧密 结合， 地上 与地下 生态系 统紧密 联系， 获得树 种组成 结构、 
分 子遗传 结构、 竞 争抑制 结构、 天 敌互补 结构、 资源营 养结构 等结构 模式， 最终形 
成整 体结构 体系， 支撑 天然林 结构组 成调控 理论。 从森林 生态系 统健康 出发， 紧密 
围绕 森林物 种组成 结构、 病 原物和 害虫的 遗传变 异及适 应性、 以多营 养级为 模板的 
种间 关系、 地下地 上耦合 效应、 多种 结构功 能因素 叠加效 应等关 键科学 问题， 立足 
森林 生态系 统独特 的结构 和功能 特征， 从 生态系 统的不 同层次 上全面 揭示对 病虫害 
实现自 我调控 的系统 功能， 有 望提出 森林病 虫害的 结构调 控模式 和利用 途径。 
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植物 内生菌 转变为 病原菌 的生物 学机理 


Conversion  Mechanism  of  Plant  Endophytes  to  Phytopathogens 


植物 内生菌 (endophyte) 从 广义上 讲是指 一类生 活在植 物组织 内的微 生物， 
主 要包括 真菌、 细 菌和放 线菌； 狭义上 是指在 生活史 中的某 一阶段 或全部 阶段能 
够在 健康植 物各组 织和器 官内部 生活， 而不对 宿主植 物组织 产生明 显症状 改变的 
生 物体， 包括 潜伏性 病原菌 （latent  pathogen)、 腐生菌 和菌根 菌等。 定殖 后的微 
生物 对其宿 主植物 有多种 作用， 包 括使其 致病、 剥削性 地利用 资源， 或是 互利共 
生等， 而 植物对 内生菌 提供了 充足的 营养， 并 对外界 的一些 胁迫因 子起到 缓冲的 
作用。 

植物内 生菌普 遍存在 于所有 已研究 过的植 物中， 其分 布广， 种 类多。 尽管早 
在 100 多 年前人 们已经 发现了 健康植 物体内 存在内 生菌， 但 是由于 内生菌 对植物 
没 有显现 出致病 症状， 其存 在状态 和作用 机制长 期一直 被人们 忽视。 自 20 世纪 
30 年 代发现 造成畜 牧业重 大损失 的牲畜 中毒是 由于食 用了感 染内生 真菌的 牧草， 
内生菌 的研究 才广泛 地开展 起来。 已有 的研究 表明， 受内生 菌感染 的寄主 植物往 
往具 有生长 快速、 抗 逆境、 抗 病害、 抗动物 危害等 优势， 比 未感染 植株更 具生存 
竞争力 [1’2] 。 

在 植物体 内与寄 主发生 互作关 系是内 生菌与 病原菌 共同具 有的一 个特点 。内 
生菌 通过利 用植物 体的营 养物质 来完成 其生长 发育， 但它们 不对寄 主植物 造成损 
害， 与寄主 建立了 共生、 互惠的 关系。 然而， 与其 相对应 的是病 原菌， 它 们通过 
吸收寄 主体内 的营养 物质， 改 变植物 新陈代 谢途径 而引起 病害， 降 低寄主 的生态 
适 应性， 造成损 失[3]。 有研究 报道， 内 生菌在 特定的 环境下 可以转 变成为 植物病 
原菌， 但是其 转化的 机制还 仍然不 清楚。 通 过现有 的实验 数据， 假 设了一 个内生 
菌转 化为病 原菌的 示意图 （图 1)， 并 通过相 互之间 的模式 关系假 设解释 内生菌 
的 无症状 定殖。 植物 与内生 菌或病 原菌生 活在特 定的生 境里， 内 生菌、 病 原菌和 
寄主 均可以 受到来 自环境 因子的 影响， 内生菌 或病原 菌为了 侵染和 定殖都 产生了 
一 些毒性 物质。 在内 生菌与 植物互 作中， 由 于寄主 植物启 动的防 卫反应 可能与 
内生菌 毒性物 质之间 存在着 一个非 常精细 的平衡 性对抗 （平 衡性 对峙， 
balanced  antagonism) , 最 终植物 病害没 有发展 起来。 然而， 在病 原菌与 植物互 
作中， 由于 毒性物 质与防 卫反应 之间发 生了非 平衡性 对抗， 这样 便导致 了植物 
病害 的发生 [4]。 
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图 1 在 特定环 境因子 作用下 植物内 生菌和 病原菌 与植物 互作的 
结 果以及 内生菌 转变为 病原菌 的关系 示意图 

内生 菌与植 物之间 在特定 环境、 生理 和遗传 条件下 建立的 平衡关 系是有 利于两 
者适应 性的。 例如， 黑麦草 Lolium  pcrcmic') 与其 内生菌 fi'picWoS  ycwgzii 的互 
作中， 如 果内生 菌中一 个编码 NADPH 氧化酶 基因的 失活， 可以改 变内生 菌与寄 
主平衡 互作。 缺失了  NADPH 氧 化酶基 因的内 生菌变 成了致 病菌， 其产生 的活性 
氧产量 较野生 型菌株 要低， 而 且接种 了这个 突变体 的黑麦 草失去 了顶端 优势， 出现 
矮化、 早熟 衰老， 甚至死 亡[5]。 内 生菌产 生的活 性氧对 于维持 内生菌 与寄主 互作起 
着非常 重要的 作用。 

我们仍 然不知 道内生 菌与植 物的互 作中， 内 生菌为 了侵染 和定殖 所产生 的毒性 
物质对 寄主究 竟产生 了什么 程度的 影响， 而且寄 主对于 内生菌 侵染又 做出了 怎样的 
反应， 内生 菌又如 何实现 在植物 内体存 在和生 长发育 而不引 起病害 症状。 内 生菌与 
寄主非 平衡性 互作最 终导致 病害的 发生， 但是不 清楚这 个平衡 是如何 被调控 的[6) 。 
已 知有些 真菌可 以产生 调节寄 主防卫 反应的 物质， 或 者逃避 寄主的 识别。 然 而当寄 
主防卫 反应减 弱时， 内 生菌打 破了与 寄主的 互作变 成了病 原菌。 这种 平衡同 样也依 
赖于寄 主防卫 反应的 强弱， 在一种 寄主中 发生了 病害， 而其 他寄主 上却没 有发生 
病害。 

植物 内生菌 如何转 变为植 物病原 菌是当 前内生 菌研究 领域， 乃至 植物病 理学研 
究 领域中 的一个 难点和 热点。 平 衡性对 抗互作 是一种 弹性的 互作， 因 为这种 表型不 
但依 赖于内 生菌与 寄主之 间短暂 的互作 状态， 而 且也受 到环境 因子的 影响。 从各个 
层次上 深人探 讨内生 菌与寄 主之间 的相互 作用， 将有助 于了解 内生菌 的生物 学本质 
及其 生态学 作用， 应 用分子 生物学 等先进 手段将 在内生 菌研究 的各个 方面发 挥重要 
作用。 揭示内 生菌转 变为病 原菌的 机制将 有助于 我们在 农作物 的固氮 增收、 生物防 
治等 应用领 域发挥 内生菌 的重要 作用。 
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寄生 性天敌 对林木 蛀干害 虫的定 位机制 

Mechanism  of  Orientation  of  Parasite  on  Wood  Boring  Insects 

寄 生性天 敌在与 寄主害 虫的长 期协同 进化过 程中， 形成了 搜索、 发现和 攻击寄 
主害虫 的独特 机制， 能 够有效 地寻找 到并寄 生寄主 害虫。 林木 蛀干害 虫由于 具有高 
度的隐 蔽性， 更难 被寄生 性天敌 发现， 其 定位机 制必然 更富有 特点， 就目前 人们对 
自 然的认 识水平 来说， 往往 会觉得 这种机 制不可 思议。 例如， 拥有 鞘长达 22 〜 
62mm 产卵 器的斑 翅马尾 姬蜂， 可以 将产卵 器插人 树干， 并将 卵产到 在树干 内有危 
害 的烟扁 角树蜂 体内， 其准 确性令 人惊叹 （图 1) 又如， 捕食 性蒲蛾 —— 中 华甲虫 
蒲螨 体长一 般只有 0.  2mm 左右， 可以准 确地找 到并进 人蛀干 害虫在 树干上 形成的 
排 粪孔等 人口， 通过漫 长而黑 暗且充 满虫粪 或木屑 等物的 蛀孔， 进人树 干内部 ，并 
成 功地找 到对其 而言非 常庞大 的害虫 体壁上 的薄弱 环节， 将其口 器刺人 虫体， 吸食 
害 虫的体 液并最 终致死 害虫， 其小 而强悍 的表现 不禁让 人佩服 （图 2)。 这 些只是 
天敌快 速准确 寻找寄 主能力 的一些 例证， 相信还 有更加 神奇的 事例有 待人们 发现。 


图 1 斑翅 马尾姬 蜂产卵 


图 2 蒲螨刺 吸天牛 


在对寄 生性天 敌对寄 主害虫 的精确 定位现 象惊叹 之余， 人 们就在 试图解 码其背 
后的 原因。 天敌 靠什么 途径获 取寄主 害虫的 信息？ 害虫 发出的 什么信 息给自 己招来 
了 麻烦？ 不同 的信息 互相之 间有联 系吗？ 天敌是 靠单一 信息还 是多种 信息对 寄主进 
行 定位？ 天敌对 感受到 的信息 是如何 处理并 做出反 应的？ 天敌 对寄主 的定位 是本能 
还是 后天习 得的？ 天敌 在寄主 定位方 面的学 习能力 如何？ 如此 等等。 这些问 题在生 
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物学 发展的 早期， 只 能停留 在猜想 阶段。 但随着 现代生 命科学 的迅猛 发展， 其面纱 
正在 逐步被 揭开。 人们 试图从 化学生 态学、 生物物 理学、 解 剖学、 遗 传学、 神经生 
理、 进化生 物学等 角度解 释上述 问题〜 \ 但目前 为止， 还只 是触及 了问题 的一些 
方面， 初 步了解 了可能 的影响 因素， 对 大部分 问题尚 未给出 实质性 的机制 解释。 

现 阶段， 生物防 治在森 林害虫 控制领 域的地 位越来 越高， 而利用 天敌对 蛀干害 
虫 进行生 物防治 的效果 在很大 程度上 依赖于 其发现 和定位 寄主的 能力。 因此， 明确 
天敌寻 找和定 位蛀干 害虫的 机制， 对于 充分利 用天敌 资源、 改 进现有 蛀干害 虫生物 
防治 措施、 开 拓新的 生物防 治手段 或提供 可能的 途径、 提高蛀 干害虫 生物防 治的效 
率 等十分 关键。 同时， 了解 寄生性 天敌对 蛀干害 虫的发 现和定 位寄生 机制， 将大大 
加 深我们 对 物种间 关系的 理解。 

目前 对寄生 性天敌 （以寄 生蜂为 代表） 定位 寄主害 虫的机 制了解 还非常 有限， 
主要是 从化学 因素、 物 理因素 人手， 探 讨可能 的影响 因素。 目前 的认识 有以下 
几点： 

寄生蜂 在与寄 主长期 的协同 进化过 程中， 形成了 搜索、 发 现和攻 击寄主 害虫的 
独特 机制， 能够 有效地 找到并 寄生于 它们。 寄生 性天敌 寻找、 发现并 成功定 位隐蔽 
性寄主 害虫的 行为学 机制表 现在： 寄生蜂 可以利 用来自 嗅觉的 化学信 息物质 （如寄 
主、 寄主 粪便、 虫 道共生 菌的挥 发性气 味）、 寄主成 虫的化 学通信 物质、 来 自视觉 
的 植物表 面色差 信息、 来自触 觉的寄 主保护 物性状 特征、 来自 寄主取 食和运 动所产 
生的介 质振动 信号以 及来自 寄主活 动和代 谢的红 外辐射 等多种 途径有 效地发 现隐蔽 
性 害虫的 位置， 从而 完成寄 生行为 W。 

寄生蜂 寻找寄 主寄生 的过程 可以分 为寄主 栖息地 定向、 寄主 定位、 寄主 接受、 
寄主适 应和寄 主调控 5 个 步骤。 在 这一系 列寻找 寄主寄 生的过 程中， 每一步 都可能 
涉及 化学和 物理因 子对寄 生蜂行 为进行 调控等 [7] 。 

在寄 主定位 和寄主 接受过 程中， 寄生蜂 能够广 泛利用 不同来 源的刺 激信息 。寄 
生 蜂寻找 寄主不 仅仅是 简单地 根据化 学信息 物质， 而且还 包括视 觉的、 声音的 、接 
触的、 甚至 热源的 信号。 例如， 在寄 主地中 海实蝇 幼虫存 在时， 单色 潜蝇茧 蜂的寄 
主定位 和产卵 行为根 据不同 层次的 刺激由 数种搜 索模式 组成， 当确定 寄主的 位置之 
后， 产 卵器的 探测在 识别和 接受寄 主时起 着重要 作用。 电镜观 察到该 蜂触角 末端存 
在着 不同类 型的感 觉器， 这些 感觉器 可能与 寄主定 位直接 相关， 对跗 节外部 形态的 
观察 显示某 些感觉 器可能 还与振 动信号 的接收 有关。 通 过综合 利用来 源不同 的多种 
信息， 可以 提高寄 主定位 的可靠 性和准 确性。 

一般 来说， 寄生 蜂在远 距离寻 找寄主 栖境时 往往是 根据化 学线索 和视觉 线索， 
而找到 寄主栖 境后， 近 距离的 寄主定 位则除 了嗅觉 以外， 来自于 视觉、 触觉、 听觉 
的刺 激也很 重要， 寄主接 受过程 中触觉 信息可 能是主 要的， 但 所有这 些信息 与后来 
的寄 主适应 和寄主 调节阶 段基本 无关。 对于 不同的 “寄 生蜂- 寄主” 系统， 来自于 
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各 感觉器 官所接 收到的 刺激信 息对寄 生蜂判 断寄主 位置的 重要性 是不一 致的。 对于 
某一 特定的 “寄 生蜂- 寄主” 系统， 寄生蜂 通常以 一种刺 激信息 为主， 或结 合利用 
其他 相关的 线索。 

寄主 的隐蔽 性对某 些寄生 蜂选择 寄主是 至关重 要的， 是其 判断寄 主质量 的一个 
重要 指标。 通常外 寄生蜂 仅寄生 隐蔽性 生活的 寄主， 而 内寄生 蜂对隐 蔽和裸 露的寄 
主均可 寄生。 这 种差异 是生态 限制的 结果， 外寄 生蜂的 幼虫易 受到捕 食者和 气候因 
子 （如 雨水） 的不良 影响， 因此要 求有一 定的覆 盖物保 护它们 〜。 

林 木蛀干 害虫的 隐蔽性 很强， 是目前 世界上 最难防 治的害 虫类群 之一。 利用天 
敌对林 木蛀干 害虫进 行生物 防治的 效果， 在很大 程度上 也依赖 于其发 现和定 位寄主 
的 能力。 

目前， 对 天敌如 何准确 地对蛀 干害虫 进行定 位寄生 的机制 解释， 只是涉 及了物 
理 因素和 化学因 素两大 方面， 需要进 行解释 的机制 包括： 明确 影响定 位的物 理和化 
学 因子、 确定 定位过 程与定 位行为 模式、 揭示天 敌感知 寄主的 各类信 息的神 经生理 
过程与 机理、 阐明 定位能 力的遗 传与进 化规律 [8] 。 

其中， 影 响定位 的化学 因子主 要有植 物源利 他素、 昆虫 源利他 素和寄 主源利 
他素； 影响 定位的 物理因 子主要 包括生 境因子 （光、 振动、 热 等）、 寄主 性状等 
方面。 

另外， 探讨寄 生性天 敌与害 虫的协 同进化 关系， 以及 探讨寄 生性天 敌-害 虫-植 
物三 级营养 关系， 将有利 于揭示 寄生性 天敌对 寄主害 虫的定 位机制 

近年来 化学生 态学、 动物行 为学研 究取得 了长足 进展、 研 究手段 较好， 但其他 
物理 因素相 关研究 （如 声音 探测、 辐射探 测等） 的研究 手段还 比较落 后[]1)。 天敌 
感知各 类寄主 信息的 神经生 理过程 与机理 研究还 依赖于 相关学 科的研 究技术 手段的 
突破 和成本 下降。 寄生性 天敌对 寄主定 位能力 的遗传 与进化 研究， 有 赖于若 干典型 
研究 系统的 确定， 以及对 相关物 种基因 的全面 了解。 
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林木 扦插不 定根发 生机理 

Mechanism  of  the  Adventitious  Root  Formation 
of  Forest  Tree  Cutting 


在自 然界， 常有 鸟兽、 风力或 流水， 折断和 带走一 段植物 枝条的 现象。 当这些 
枝条 落在潮 湿且适 宜生根 的土地 上后， 便生根 发芽， 长成 独立生 存的新 植株。 在秘 
鲁 就有一 种鸟叫 “卡西 亚”， 它能 把柳枝 折断插 到河边 湿润的 地方， 以便吃 从柳枝 
上 发出的 嫩芽， 当 地人常 发现不 知什么 时候河 边竟长 出一片 柳林。 这 恰好符 合民间 
流传的 谚语： 无心 插柳柳 成荫。 宋代 吴子良 诗云： “ 临水送 将归， 春风 折赠时 。而 
今三 丈树， 元是 手中枝 。” 诗意 说如今 三丈高 的参天 大树， 原 来是手 中拿着 的小枝 
条长 成的。 这些 现象给 人们以 启发， 于是 人们开 始有意 识地用 植物的 枝条进 行扦插 
来繁 殖后代 m 。 

“ 扦插”  一 词在我 国流传 已久， 它是从 插枝这 个动作 演变而 来的。 在 日本叫 
插木， 其意在 于枝条 与枝干 扦插； 在英 国称为 cutting， 原意 指插条 与母体 脱离的 
动作； 在我 国习惯 称之为 扦插。 概括 而言， 扦 插是指 人们把 切断的 一段植 物枝条 
(有时 是一段 根或其 他营养 器官） 的 基部插 人基质 （插 壤） 中， 使 基部产 生不定 
根 （指 植物根 的一种 类型， 不 是源于 种子的 胚根， 而 是由植 物的其 他器官 ，如 
茎、 叶等， 发育出 的根， 形成 一个独 立生长 的个体 （图 1)[2]。 扦 插时， 虽然采 
用 的枝条 是树木 营养器 官的一 部分， 但由此 繁殖的 后代却 保持着 和母株 一样的 
遗传 特性， 这种 现象归 因于植 物细胞 全能性 的再生 作用。 正是因 为扦插 的这种 
特性， 所以 广泛地 应用于 农林生 产中， 成为 林木无 性繁殖 的重要 手段。 但在 
20 世纪 以前， 扦插 仅局限 于容易 生根的 树种， 如杨 树等， 而对 于一些 难生根 
树种， 如 松树、 核桃、 板栗、 苹果、 玉 兰等， 扦插 生根则 是人们 面临的 
难题 _ 

扦插的 关键在 于能否 形成不 定根。 而不 定根是 怎样产 生的？ 不定 根的形 成受哪 
些因素 控制？ 为了揭 示扦插 不定根 的发生 机理， 许 多国内 外学者 从解剖 构造、 生理 
生化 以及分 子生物 学等方 面进行 了长期 的艰苦 探索。 最初， 学 者们是 从解剖 学研究 
开 始的。 1809 年 Kinght 第一 次描述 了苹果 树茎中 的粗糙 突出体 形态， 证明 这些突 
出体的 生长能 成根。 1841 年 Bouchardt 把 这类突 出体命 名为根 原体， 即薄 壁组织 
细 胞团。 现在 Bouchardt 所说的 根原体 被称为 潜伏根 原基。 容 易生根 的树种 具有潜 
伏根 原基， 通常在 枝条未 离开母 体时， 就已经 形成， 只 是在扦 插前一 直处于 休眠状 
态， 而扦 插后不 定根很 快则会 形成。 潜 伏根原 基多发 端于形 成层分 生细胞 及靭皮 
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图 1 林木扦 插繁殖 示意图 [2] 
a. 采集 枝条； b. 制作 插穗； c. 处理 插穗； d. 扦插； e. 扦 插后； 
f. 插穗 生根， 形成完 整植株 

不定 根的发 生是一 个极其 复杂的 过程。 不仅 发生形 态解剖 构造的 变化， 同时也 
发 生着一 系列生 理生化 变化。 为此， 植物 生理生 化学家 从最基 本的物 质葡萄 糖和氨 
基酸的 代谢， 到 酶蛋白 和核酸 含量的 变化， 进行 了深人 研究。 结果 表明， 伴 随不定 
根的 发端和 发育， 有氧 代谢途 径中的 酶活性 增强， 碳水 化合物 呈增高 趋势， 而与氨 
基 酸含量 似乎并 无多大 关系， 甚至有 些种类 的氨基 酸对不 定根的 发生起 有毒作 
用[31。 虽然这 些研究 结果揭 示了不 定根发 生过程 中的生 理生化 变化， 但对于 解决难 
生根 树种的 扦插难 题却没 有带来 任何根 本性的 转变。 直到 1934 年 Went 发 现植物 
生 长激素 与不定 根发生 的关系 和人工 合成生 长素出 现后， 又有 许多学 者进行 了大量 
研究， 发现生 长素对 不定根 发生具 有重要 的促进 作用， 这为解 决难生 根树种 的扞插 
问题开 辟了新 途径。 


部、 皮部、 髓射线 等组织 的薄壁 细胞。 与潜伏 根原基 对应的 另一种 称为诱 导根原 
基， 它是在 枝条离 开母体 后逐渐 分化形 成的。 它 发端于 维管形 成层、 軔皮部 薄壁组 
织 细胞、 髓射 线等， 多产生 于插条 下切口 附近。 也 可由愈 伤组织 内直接 产生。 难生 
根树 种的不 定根均 由诱导 根原基 分化、 发育 形成〜 ] 。 

随着 科技水 平和研 究手段 的不断 提高， 林木 不定根 发生的 过程已 经探明 ，即 
薄壁 细胞或 维管束 间细胞 经过脱 分化， 形 成根原 始点， 经过 刺激开 始细胞 分裂， 
细胞 增大， 进一步 形成根 原基， 根原 基形成 维管束 并原插 条维管 束连接 起来、 生 
长、 突破 皮部， 不定 根露出 表皮， 不定 根就形 成了。 根据不 定根形 成的特 点可分 
为几个 时期： 细 胞脱分 化期、 细胞 分裂分 化期、 根 原基形 成期、 不定根 形成期 
(图 2)171。 


林木 扦插不 定根发 生机理 
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图 2 不定 根形成 过程的 形态解 剖构造 [2'7] 
a. 髓 射线与 维管形 成层交 叉处细 胞体积 增大， 数 量增多 （细胞 脱分化 期）； 
b. 髓 射线与 维管形 成层交 叉处细 胞分裂 分化. 根 原基初 步形成 （细 胞分 裂分化 期）； 
c. 根 原基已 经分化 出维管 组织， 与 茎的维 管组织 相连， 并向皮 部伸展 （根原 基形成 期）； 
d. 根原 基突破 皮部， 露出 表皮， 不定根 已形成 （不 定根形 成期） 

生长素 是如何 促进不 定根形 成的？ 其实， 生长 素并不 参与有 机物的 重建， 但它 
可使 某些酶 的活性 提高， 使淀粉 和蛋白 质的水 解产物 增加， 使 插条基 部变成 吸收养 
分的 中心， 起着促 进物质 交换、 调配 养分的 作用； 生长 素可调 控基因 表达， 提高 
mRNA 的 合成， 从而 促进多 种酶的 合成， 诱导 根源基 的发端 m。 目前， 扞 插时使 
用 IBA、 IAA、 NAA、 ABT 等植物 生长调 节剂， 使难 生根树 种的扦 插生根 率有效 
提高。 

虽 然植物 生长调 节剂在 扦插中 的应用 解决了 一些树 种生根 困难的 问题， 但研究 
表明 扞插不 定根的 发生并 非只受 控于一 种激素 一 生 长素， 而 是受多 种因素 控制， 
如树种 的遗传 特性、 母树 年龄、 枝 条的激 素水平 和营养 积累、 以及 扦插环 境条件 
等。 尽管 成龄母 树复幼 技术的 不断完 善和全 光照喷 雾扦插 装置的 推出， 大大 促进了 
扞插 繁殖的 规模化 发展， 但仍 有许多 树种的 扞插难 生根问 题未能 得到有 效解决 ，还 
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需 要对扦 插不定 根发生 机理进 行更深 层次的 研究。 

目前， 学 者们正 在从分 子水平 人手， 对扦插 不定根 发生过 程中的 特异基 因的表 
达、 特异蛋 白的变 化进行 研究， 已 经发现 了与不 定根发 生有关 的基因 和蛋白 
质 KM， 但是对 这些蛋 白质和 基因的 作用、 调控机 制等， 仍需 要进一 步深人 系统的 
探究。 
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天 然林退 化与恢 复机制 

Mechanism  of  Degradation  and  Restoration  on  Natural  Forest 

天 然林退 化是天 然林在 一定的 时空背 景下， 由 于人为 或自然 干扰， 其生 态系统 
的 组成、 结构 和功能 发生与 原有的 稳定状 态或进 展演替 方向相 反的或 偏移的 量变或 
质变的 过程或 结果。 人为干 扰主要 是大规 模的森 林采伐 利用， 也 包括过 度放牧 、陡 
坡 开垦、 樵采、 狩猎、 采药、 采矿、 修路、 积肥、 旅游与 物种人 侵等。 每一 类干扰 
都有其 特定的 特征， 如干扰 强度、 频度、 分布、 时 间与周 期等， 造成 对天然 林的影 
响亦 不同： 以 木材、 薪柴 为主要 目的的 长期、 过 度森林 采伐形 成了大 面积的 次生迹 
地， 一部 分通过 人工更 新形成 人工林 （多为 针叶纯 林）， 未及 时人工 更新或 更新不 
成 功的形 成了次 生林、 杂灌或 草坡； 过度放 牧则使 灌草丛 变成荒 草坡或 裸地， 而且 
还阻碍 了森林 的天然 更新； 毁林 开荒、 搜集 林地枯 落物和 腐殖质 的干扰 强度大 ，但 
干扰范 围小， 干扰频 率小、 周 期长、 历 史长， 对 局部天 然林的 破坏力 较大； 采挖药 
材、 野 菜和竹 笋等的 干扰范 围大， 干扰频 率高、 历史也 较长， 但对天 然林的 破坏力 
为 中等。 

自然干 扰包括 干旱、 暴风、 暴雪、 冰冻、 病 虫害及 自然火 灾等。 树木存 活与生 
长 受到水 、肥 、光、 温度和 生物等 因子的 影响。 当 这些因 子不适 合树木 生存、 生长 
时， 就会 发生天 然林的 退化， 其中， 干旱一 直是森 林衰退 的最主 要原因 之一。 早在 
1928 年， 欧 洲就开 始对引 起天然 林退化 的主导 因子和 次要因 子进行 研究， 结果表 
明， 干旱是 该时期 欧洲天 然林退 化的主 要胁迫 因子。 在 欧洲， 天然林 区域性 退化的 
历史至 少可以 追溯到 18 世 纪末或 19 世 纪初， 这些衰 退很少 是由单 一的、 无 争议的 
原因引 起的； 干旱、 冬 季极端 低温， 霜冻 （早 霜过 迟）， 蚜虫、 黑甲 虫等病 虫害、 
真菌 病原菌 ( Armillaria、 Lophodermium) 和 污染等 均可能 是其中 的原因 [1'2] 。 20 
世纪 30 〜 50 年代， 在 美国华 盛顿州 和加拿 大不列 颠哥伦 比亚， 由于 当地气 候极端 
变化， 加 州山松 ( Pinus  monticola) 发生了 枯梢病 和树木 枯死。 这 可能是 1936 年 
天 然林区 异常的 冬天解 冻条件 及其后 几年夏 天高温 与干旱 产生的 胁迫， 破坏 了加州 
山松 的根系 组织， 使 水分运 输受到 阻碍， 影 响了木 质部组 织的正 常生长 及功能 ，从 
而 发生枯 梢病， 使树 木枯死 [1]。 20 世纪 70 年 代末至 80 年 代初， 法 国东北 部欧洲 
冷杉 (Abies  alba) 天然林 退化， 则是 由于近 40 年气 候发生 了重大 变化， 尤 其是干 
旱 胁迫， 导致原 本健康 的森林 发生了 衰退， 另外， 同期 在加拿 大魁北 克东部 阿巴拉 
契亚 山脉发 生大面 积糖槭 ( Acer  saccharum) 林的 退化， 主要 原因则 是土壤 养分不 
平衡、 虫害以 及气候 变化导 致夏季 干旱和 异常高 温[]’3] 。 
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林 分动态 变化对 天然林 退化的 影响。 20 世纪 六七十 年代， 夏威 夷岛的 铁心木 
( Metrosideros  polymorpha) 林衰 退引起 了人们 的普遍 关注。 作为当 地最主 要的林 
型， 铁 心木林 衰退影 响到整 个生态 系统的 稳定。 夏威 夷天然 林退化 也表现 为枯梢 
病， 主要发 生在迎 风坡。 Mueller-Dombois 详细 描述了 该区不 同立地 类型的 森林衰 
退 （包括 湿地、 干 燥地、 沼 泽地以 及林隙 等）， 发现每 种立地 的衰退 都是若 干因素 
的连锁 反应， 如森 林结构 简单， 土壤承 载力随 森林的 成熟而 降低， 当 森林生 长停滞 
时， 极端气 候触发 顶梢枯 死等。 该区由 于火山 爆发导 致酸雨 出现， 但 与该区 森林衰 
退 似乎没 有直接 关系。 氮或 其他养 分元素 的亏缺 曾被认 为是夏 威夷岛 干燥地 森林衰 
退 的主要 原因， 但后来 的研究 证明， 养分元 素的亏 缺不是 森林衰 退的原 动力， 引起 
夏威夷 岛天然 林的真 正原因 是林分 动态变 化[1’3] 。 

森林衰 退病对 天然林 退化的 影响。 目前， 国 内外很 多学者 把天然 林退化 归因于 
“ 森林衰 退病”  ( decline  disease  of  forest) 或称 “生态 病”， 认 为森林 衰退病 是近代 
森林病 理学的 一个新 概念。 实 际上， 早在 20 世纪 60 年代 中期， Sinclair 在 比较美 
国 东北部 白蜡树 U^raxinus  amcricana') 、 栋树 和糖槭 树衰退 现象时 就提出 了多因 
素致病 理论， 认为这 3 种树木 的衰退 是多种 因素共 同作用 的结果 [1] 。 

环境 污染对 天然林 衰退的 影响。 上述 关于森 林衰退 的原因 都是在 没有污 染或污 
染 不是主 要因子 条件下 所得的 结论。 实 际上， 森 林衰退 原因中 空气污 染病原 假说和 
工业 污染引 起酸雨 危害假 说的影 响是最 大的。 关 于污染 导致森 林衰退 的报道 几乎遍 
及 全球， 如美 国田纳 西州、 加拿大 萨德伯 里的铜 污染， 俄 罗斯、 中国 和韩国 的铜、 
镍 污染， 中国重 庆地区 的酸雨 污染以 及欧洲 各国的 工业污 染等， 化肥 施用也 是重要 
的点源 污染， 有关 污染与 森林衰 退的关 系研究 与综述 很多。 

综 上分析 可知， 世界范 围内的 天然林 退化的 原因和 可能致 衰的风 险主要 源于： 
森 林利用 过程中 的决策 失误， 人 为干扰 （环境 破坏） 与 异常自 然干扰 （全球 变化） 
的频 发和营 林过程 中技术 不当。 因此， 防控天 然林退 化的根 本对策 必须从 源头筑 
起， 最根本 途径应 该是科 学合理 地调控 干扰， 尤其是 人类活 动对森 林破坏 性的干 
扰。 对于天 然林， 应以 保护为 核心， 兼顾 利用， 研究天 然林保 护过程 中的关 键瓶颈 
问题， 如明 确天然 林保护 中不同 森林生 态系统 类型的 水文、 养分 循环、 树种 生理生 
态、 生物 多样性 变化及 更新演 替等主 要生态 过程、 研 究人为 干扰、 自 然干扰 对森林 
生态 过程的 影响， 以及生 态过程 对各种 类型干 扰的响 应等。 另外， 应 加强污 染地区 
污染物 对森林 危害的 临界值 （阈 值） 及其预 警系统 研究、 大气 污染物 对林木 的行为 
和作 用机理 研究， 从而揭 示天然 林退化 与恢复 机制， 为 天然林 保护提 供理论 依据与 
技术 保障， 是摆 在我们 面前的 一个重 要科学 难题。 

退化 天然林 恢复重 建应从 不同层 次综合 考虑。 ①种 群建立 理论。 进行人 工种群 
重建， 就需要 进行物 种生境 评价、 物种 筛选、 种苗 培育与 扩繁、 物种 搭配、 群落结 
构配置 以及评 价体系 构建等 方面的 工作。 ②群 落演替 理论。 天 然林的 恢复与 重建主 


天 然林退 化与恢 复机制 


•  613  • 


要 遵循自 然演替 规律， 运用近 自然林 的经营 理念， 仿拟 当地天 然老龄 林的组 成和结 
构， 利用 群落的 自然恢 复力， 辅 以适当 的人工 措施， 加 快自然 演替的 速度， 恢复退 
化天然 林的物 种组成 和群落 结构。 ③生态 系统自 我调控 理论。 利用生 态系统 内部、 
生态 系统与 环境之 间的正 负反馈 机制维 持其自 身的多 样性、 复 杂性、 稳定性 和可持 
续性。 ④景观 生态学 理论。 退化天 然林景 观表现 为景观 结构和 功能的 变化。 景观结 
构退 化主要 表现为 景观破 碎化和 天然林 原有的 自然分 布格局 变化。 景 观破碎 化导致 
斑块 数目、 形状和 内部生 境发生 改变， 会引 起外来 种生物 人侵、 改 变景观 组成结 
构、 影 响物质 循环、 阻碍 基因的 扩散和 交流， 还 会影响 景观的 稳定性 甚至人 类社会 
经济 结构的 变化。 无 论是为 了生态 可持续 景观、 生态系 统恢复 和保护 生物多 样性， 
还是 可持续 发展， 景 观都是 最理想 的研究 尺度[4_6:] 。 

参 考文献 

[1]  朱 教君， 李 凤芹. 森 林退化 / 衰退的 研究与 实践. 应 用生态 学报， 2007， 18  (7): 
1601-1609 

[2]  Innes  JL.  Forest  Health :  Its  Assessment  and  Status.  Wallingford：  CAB  International,  1993 

[3]  国际 热带木 材组织 .ITTO 热带退 化与次 生森林 恢复、 经营 和重建 指南. 黄 清麟， 张晓红 
译. 北京： 中国 林业岀 版社， 2008 

[4]  刘 世荣， 史 作民， 马姜 明等. 长 江上游 退化天 然林恢 复重建 的生态 对策. 林业 科学， 
2009,  45  (2)：  120-124 

[5]  Aronson  J， Le  Floc’h  E， Floret  C， et  al.  Restoration  and  rehabilitation  of  degraded  ecosys¬ 
tems  in  arid  and  semi- arid  regions  (  I  )  a  view  from  the  south.  Restoration  Ecology,  1993a， 
1  (1)：  8-17 

[6]  Aronson  J， Le  Floc’h  E， Floret  C， et  al.  Restoration  and  rehabilitation  of  degraded  ecosys¬ 
tems  in  arid  and  semi- arid  regions  (  II  )  case  studies  in  Southern  Tunisia,  Central  Chile  and 
Northern  Cameroon.  Restoration  Ecology,  1993b， 1  (3) :  168-187 


撰 稿人： 彭道黎 

北京林 业大学 


•  614  • 


林  学 


林 木生长 参数的 地域分 异规律 

Geographical  Variation  in  Tree-growth  Parameters 

林木生 长参数 的地域 分异， 就是指 同一个 树种在 不同气 候区、 不同立 地条件 
下、 不同群 落组成 中的林 木生长 特征的 差异。 比如 直径和 树高的 关系、 材积 以及生 
物量和 各测树 因子之 间的关 系等。 不同 生境条 件下， 相 关方程 的参数 也不同 。此 
外， 经营管 理措施 不同， 林 木的生 长参数 也各不 相同， 如密度 不同的 林分， 无论单 
株 材积还 是林分 蓄积， 都有 明显的 差异。 表达林 木的测 树学特 征的方 程参数 同地域 
之间、 生境之 间有何 种必然 联系， 至今处 于未知 状态。 

森林生 态系统 的经营 管理， 特别 是林木 管理， 往往 借助各 种数表 进行， 如林分 
收 获表、 地位 级表、 立木材 积表、 密 度控制 表等。 而这 些数表 都是针 对特定 立地条 
件编 制的， 缺乏通 用性。 通过科 学实验 研究， 揭 示林木 生长的 内部机 理和环 境作用 
机制， 特别是 建立具 有通用 意义的 数表或 方程， 对于森 林经营 管理， 具有重 要的实 
践 意义。 

林 木的生 长包括 直径、 树高、 材积、 生物量 等测树 因子随 时间的 变化。 林木生 
长受多 种因素 影响， 包 括遗传 因素和 环境因 素以及 二者的 结合。 林分 的起源 不同， 
生 长参数 也大不 相同， 所 以立木 材积表 都是将 人工林 和天然 林分开 建立。 环 境因素 
包 括生物 环境和 非生物 环境， 即气候 条件和 土壤条 件以及 群落中 其他生 物类群 。这 
些因 子同林 木生长 之间具 有非常 复杂的 关系， 目 前只有 部分研 究解释 生长和 气候之 
间的 关系， 但是土 壤及生 物因素 对林木 生长的 贡献几 乎没有 涉及。 几 乎所有 的研究 
都是 基于统 计学分 析阐述 各因子 之间的 关系， 属 于经验 方程。 

林木 生长究 竟受哪 些具体 因子的 影响， 每个 因子的 独立贡 献以及 各因子 之间的 
联合 作用， 都需要 长期的 研究来 揭示。 从 理想的 角度， 如果能 够建立 一个包 括所有 
影响林 分生长 因子的 多变量 模型， 或 许可以 作为林 分管理 的通用 工具。 林分 的人工 
管理， 包 括抚育 间伐、 施肥灌 溉等， 是 通过改 变林木 环境而 产生影 响的。 在 林分尺 
度上， 决定竞 争强度 的林木 密度通 过影响 林木干 形以及 树冠结 构等， 影响着 林分的 
生 产力。 影 响林木 生长的 因子可 以有无 数个。 以土 壤条件 为例， 不同 地区或 生境的 
营养元 素含量 不同， 其千差 万别的 组合必 然在林 木生长 上得到 反映， 却难以 用数学 
的手 段进行 描述和 预测； 水分 和热量 条件的 组合， 也使 林木的 生长表 现丰富 多样； 
群落 的植物 种类组 成通过 竞争、 相生 相克等 作用， 对林木 产生的 影响更 为复杂 。所 
以， 测树学 这一门 古老的 学科， 虽然 已经有 200 年 的发展 历史， 如果 要解释 林木生 
长 同生境 之间的 关系， 需要生 理学、 生态 学理论 研究的 支持。 在手段 上需要 用数学 
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进行 描述。 在 没有能 够把生 长同诸 多环境 因子之 间的函 数关系 建立起 来的情 况下， 
只有 就具体 生境建 立各自 的生长 方程， 如 一元材 积表、 异速 增长方 程等。 这 些经验 
方程都 具有地 域性。 但是， 同一地 区不同 地段的 林分因 子也不 相同， 严 格地， 没有 
立地因 子完全 相同的 地块。 所 以经验 数表方 程即使 在本地 使用， 也会 有很大 误差。 

仅以材 积方程 而言， 不同 地区的 方程参 数相差 很大。 虽然 二元材 积表被 认为是 
通用 公式， 但 是实际 上不同 地区的 二元材 积式参 数也有 差异。 所以， 仅仅根 据简单 
的 测树学 指标而 忽略诸 多生境 因子， 利用 一个生 长方程 对包含 多种立 地条件 的森林 
资源及 其动态 进行估 测自然 会产生 很大的 误差。 

无论 是生产 实践还 是科学 研究， 为了减 少这种 异质性 造成的 差异， 就是 尽量建 
立 更多的 针对特 定生境 的经验 方程。 要 实现高 度集约 经营， 就 要建立 适用范 围更小 
的森林 数表。 

从生态 系统的 角度， 如果把 不同立 地条件 下的森 林植物 群落看 作独立 的有机 
体， 这些生 物和非 生物因 子相互 间的组 合就如 同决定 有机体 性状的 基因。 到 目前为 
止， 林 木生长 的表述 还是对 现象的 描述， 而没有 把真正 决定生 长参数 的环境 因子考 
虑 进去。 实 际上， 某个 环境因 子又是 一个和 另外诸 多因子 有着紧 密联系 的函数 ，所 
以林木 生长是 一个极 其复杂 的复合 函数， 这些 变量的 贡献， 目 前还很 难准确 表达， 
如林木 之间的 竞争压 力和互 惠促进 作用， 仅仅 利用立 木之间 距离等 描述， 并 且没有 
确 凿的数 据来表 明相邻 树木之 间存在 竞争， 包括 对何种 资源的 竞争， 以及竞 争在生 
长上 的定量 反应。 

林木 生长量 包括总 生长量 和特定 时段生 长量。 前者 往往被 用来描 述特定 时期的 
储 量或现 存量， 后 者则是 表明林 地生产 能力的 参数。 以单 株林木 的生长 量为例 ，林 
木 的生长 量和年 龄以及 直径、 树高 之间的 关系， 这是 最常用 的方法 [U。 对于 在特定 
生境 建立的 方程， 其 精度似 乎不容 质疑。 然而生 长参数 对生境 反应是 敏感的 [2] ，特 
定生境 条件下 建立的 生长方 程具有 生境专 一性， 在 异地应 用时就 会冒很 大风险 。虽 
然可以 把二元 方程转 换成适 用于一 定地区 的所谓 地方材 积表， 但是同 一地区 的生境 
也 有很大 变化。 林 木生长 参数因 地域、 生 境的关 系表现 为非均 质性， 真正解 决林木 
生 产力测 算方法 还需要 对影响 林木生 长的诸 多因子 的数量 关系开 展深人 的研究 。到 
目前 为止， 各种林 木生长 方程的 建立， 都只 考虑林 木本身 的经验 参数， 如直径 、树 
高等 [:i ， 而 没有把 生境参 数列人 方程。 就 现有的 知识， 尚不能 建立起 基于生 长和生 
境 因子之 间关系 的机理 模型。 

如上 所述， 林木生 长是多 个因素 综合的 结果， 各个 因素同 生长量 之间的 定量关 
系 很难用 数学手 段进行 模拟， 因为 这些因 子对林 木生长 的定量 关系需 要长期 的试验 
研究， 包括生 态学、 生 物数学 等综合 理论与 方法。 各个 因子同 林木生 长量的 关系， 
如土 壤中某 种养分 元素含 量等， 定 量测定 有时很 困难。 由于生 境异质 性以及 由此导 
致 的群落 组成结 构的异 质性， 在较大 空间尺 度上， 很难 开展满 足数理 统计要 求的对 


•  616  • 


林  学 


比试验 研究。 例如， 为了解 释土壤 氮素水 平对生 长量的 贡献， 需要在 其他因 子完全 
相同 的情况 下开展 研究， 而 在自然 生态系 统中， 这 种理想 条件往 往是不 存在的 。而 
要定 量分析 多种因 子共同 作用下 的林木 生产力 特征， 不仅难 以寻找 理想的 试验材 
料， 各种组 合构成 的试验 规模更 是庞大 到难以 想象。 所以， 建 立一个 能够客 观描述 
林 木生长 规律的 通用方 程实际 上是一 个复杂 的系统 模型， 还有 漫长的 道路。 不仅如 
此， 即使 这样的 模型能 够建立 起来， 由于 需要代 人系统 的参数 太多， 只有达 到相当 
高度的 集约管 理水平 时才有 可能被 应用于 实践。 
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森林 植被遥 感识别 


Forest  Vegetation  Identification  Based  on  Remote  Sensing 


一、 森林植 被识别 的意义 

全 球变化 研究与 陆地生 态响应 已成为 21 世 纪世界 科学研 究的重 大内容 之一。 
森林作 为陆地 上最大 的生态 系统， 在全球 变化研 究中占 有举足 轻重的 地位。 森林生 
态系统 中又以 植被为 主体， 植 被与其 环境构 成复杂 的空间 系统， 信 息间的 相互作 
用、 相互 影响和 流动决 定了植 被覆盖 变化的 趋势和 规律。 因此， 森林 植被既 是生态 
环 境的重 要构成 部分， 又是维 持生态 环境、 发 挥有效 生态效 能的功 能体， 森 林植被 
覆盖、 健康状 况及其 变化是 全球变 化重要 而又敏 感的指 示剂。 森林植 被的有 效识别 
对于揭 示森林 生态系 统功能 和健康 状况、 森林 变迁、 森 林植被 与气候 变化的 关系、 
生物 多样性 变化、 生 态系统 演变的 深层次 内涵和 规律， 制订和 实施有 效的生 物多样 
性保 护和可 持续经 营管理 方案， 具 有重要 的理论 和现实 意义， 也是全 球变化 研究的 
关 键问题 之一。 


1. 森林 植被遥 感识别 的含义 

森林植 被识别 是指： 应 用各种 理论、 技术和 方法， 通 过多种 途径， 获得 对森林 
植被 数量、 质 量特征 及其时 空格局 的定量 和定性 描述。 森林植 被识别 的具体 内容包 
括： 植 被类型 识别、 植 被的结 构和功 能参数 获取、 生物 理化因 子获取 及其空 间表达 
等。 传统 的森林 植被调 查监测 基于现 场的观 察记录 和实地 测算， 工作 量大， 效率低 
下， 时效 性差， 不能及 时反馈 存在的 问题。 

森林植 被遥感 识别是 指应用 地面、 航空 和航天 多层次 立体对 地观测 技术， 获得 
森 林植被 的类型 特征、 结 构和功 能参数 及其时 空动态 格局， 其中， 植 被类型 识别是 
基础。 森林 资源调 查监测 中的植 被类型 识别包 括林分 类型、 优 势树种 （组） 、 林分 
起源 （天 然林、 人工 林）、 林种、 树种 以及林 龄等的 识别。 从 生态学 角度， 包括植 
被 型组、 植 被型、 植被 亚型、 群 系组、 群 系及亚 群系等 不同分 类级别 的植被 识别。 
植 被结构 和功能 参数主 要包括 植被覆 盖度、 树种 组成、 多度、 规模、 比 例结构 、树 
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高、 冠 层结构 参数、 林分 密度、 空间 格局， 以及生 物量、 蓄 积量、 碳 储量、 绿量 
等。 从 遥感数 据中提 取的生 物物理 参数主 要指用 于陆地 生态系 统研究 的一些 生物物 
理 变量， 如 叶面积 指数、 植被光 合有效 辐射， 净第一 性生产 力等。 

2. 森 林植被 遥感识 别的理 论基础 

遥感作 为获取 地球表 面时空 多变要 素信息 的先进 方法， 已 经成为 全球变 化研究 
的不可 替代的 手段。 遥感 技术的 发展和 应用， 为 植被覆 盖及其 变化规 律的探 讨和研 
究提供 了高效 的信息 获取和 分析的 途径。 其中， 多种传 感器， 多种 时间、 空 间和光 
谱分辨 率的遥 感数据 为植被 覆盖研 究提供 了丰富 的本底 数据， 遥感图 像的分 类和植 
被 信息提 取成为 植被变 化监测 的 基础和 核心内 容[1] 。 

遥感图 像按一 定的比 例尺， 客观 真实地 记录和 反映 地表物 体的电 磁辐射 的强弱 
信息， 人们可 以根据 地物辐 射电磁 辐射强 弱在遥 感图像 上表现 的特征 来识别 地物及 
其 性质。 不 同地物 的特征 和性质 不同， 在图像 上的表 现也不 一致。 对 于植被 而言， 
不同 类型、 处于不 同的生 长发育 阶段、 健康 状况和 物候环 境下， 表现 出来的 波谱性 
质各不 相同。 因而可 根据它 们的变 化和差 异来识 别和区 分不同 的地表 覆盖和 植被变 
异情况 [2] 。 

利用遥 感技术 进行森 林植被 识别， 推算和 反演森 林植被 参数， 主 要是基 于植被 
反射 光谱特 征来实 现的。 植被的 光谱反 射特征 是关于 植被叶 片组织 结构的 光学特 
性、 冠层生 物物理 特征、 土壤条 件以及 光照和 观测几 何条件 的函数 [a:。 根据 传感器 
对地 表植被 光谱的 响应， 从植 被光合 作用即 植被生 产力形 成的生 理过程 出发， 考虑 
植物 对太阳 辐射的 吸收、 反 射透射 及其辐 射在植 被冠层 内及大 气中的 传输， 结合植 
被生产 力的生 态影响 因子， 建立光 谱响应 和植被 覆盖、 植 被生长 之间的 相关性 ，从 
而获 得植被 类型、 植被 结构、 功能 及其他 生物物 理和生 物化学 参数。 

H、 森林 植被遥 感识别 的难点 

森林 植被遥 感识别 的基础 是植 被及其 环境的 光谱 响应与 遥感信 息之间 的 关系。 
植 被光谱 响应与 大气、 环境 等因素 有关， 而遥感 信息由 于传感 器的分 辨率、 大气、 
环境 等多种 因素的 影响， 对植被 光谱记 录存在 一定的 偏差。 因此， 森 林植被 遥感识 
别 的难点 之一， 就是 同物异 谱和同 谱异物 问题， 使得植 被分类 精度难 以满足 实际应 
用 要求。 建立 在经验 模型、 统 计模型 基础上 的植被 分类、 植被 参数获 取需要 深人理 
解 植被参 数与遥 感信息 之间的 关系， 这一 点由于 众多不 确定性 因素的 影响， 是非常 
困 难的。 将电磁 波辐射 传输理 论和植 被生态 学理论 结合， 准确 获得和 描述光 谱响应 
与植 被参数 之间的 关系， 建 立机理 模型， 可以不 受植被 类型的 影响， 获得高 精度的 
植被 结构生 物理化 参数， 但是 模型的 建立依 赖于对 机理的 认识和 描述， 需要 获得更 
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多的 大气、 土壤等 参数， 这是 森林植 被遥感 识别的 又一个 难点。 森林 植被遥 感识别 
的另一 个不容 回避的 问题是 尺度转 换和定 量描述 中的尺 度效应 问题。 遥感技 术可以 
提 供多种 空间分 辨率的 信息， 而 森林生 态系统 本身又 是一个 复杂巨 系统， 对 不同层 
次的植 被特征 的合理 描述， 要求 不同的 尺度。 同时， 某 个生态 过程往 往在多 个尺度 
上 相似或 相近， 目标属 性既存 在特定 尺度上 的突然 变化， 又 在尺度 空间上 逐渐移 
动。 某 一尺度 的遥感 信号所 提供的 信息， 一般很 难直接 用来准 确认识 其他尺 度上的 
植被特 征[4]， 不同 尺度的 遥感信 息又往 往需要 耦合。 森 林植被 遥感识 别中的 尺度问 
题是国 际研究 的热点 问题， 也是植 被遥感 识别的 结果与 结论能 否应用 于全球 变化研 
究 的关键 问题。 

四、 森林植 被遥感 识别的 研究现 状与发 展趋势 

森林 植被遥 感识别 始于应 用遥感 光谱数 据进行 的植被 分类， 对 于分类 中 的同物 
异 谱和同 谱异物 问题， 多年 来一直 是遥感 信息提 取研究 的焦点 问题。 随着航 空航天 
遥 感信息 的不断 增长， 多源、 多维、 多 角度、 多 时相遥 感数据 的获取 能力和 应用层 
次逐步 提高。 从植 被类型 识别的 角度， 一方 面是计 算机自 动识别 方法的 研究， 包括 
基于 光谱、 空间 等遥感 信息以 及非遥 感信息 的分类 方法、 从不 确定性 角度出 发的智 
能分 类等， 特别是 高光谱 遥感的 发展， 为高 精度、 更精 细的植 被类型 识别提 供了重 
要 支撑。 从 植被结 构和功 能参数 上看， 应 用高空 间分辨 率遥感 信息可 以识别 冠幅、 
林分密 度等， 而激 光雷达 (light  detection  and  ranging,  Lidar) 技术 的发展 使三维 
遥 感成为 可能， 应用 Lidar 可 以识别 树高、 冠幅、 绿量、 树干 材积、 胸高断 面积， 
也可 以高精 度估测 林分生 物量、 蓄 积量、 碳 储量， 实 现森林 植被参 数的三 维可视 
化[33。 目前， 定量 遥感发 展非常 迅速， 基 于高光 谱和植 物生理 生态学 理论的 参数反 
演 机理模 型研究 很多， 主要集 中于植 物冠层 分析、 碳 储量、 生 物量、 叶面积 指数等 
的估算 等["]。 微 波遥感 以其全 天时全 天候的 特点应 用于森 林植被 监测， 许多 研究表 
明其后 向散射 强度对 森林生 物量等 具有较 高的敏 感性， 也成为 较精确 地估算 森林生 
物量 等参数 的重要 方向。 

尽 管遥感 技术提 供了丰 富海量 的特征 信息， 但是其 在森林 植被遥 感识别 中的应 
用潜 力还远 远没有 被充分 挖掘， 在 信息提 取中还 存在着 诸如不 确定性 如何表 达和分 
析、 尺度转 换和尺 度效应 问题、 植被识 别中的 精度及 其验证 问题、 多 源多特 征数据 
的综 合应用 问题， 以及 机理模 型的建 立等。 具体 而言， 高空间 分辨率 和高光 谱的遥 
感图像 对于植 被多种 特征信 息的识 别非常 有利， 但是对 高空间 分辨率 和高光 谱遥感 
的应用 有限， 且方 法不够 完善。 需要 与人工 智能、 模糊 数学、 小波分 析等理 论和方 
法 进一步 结合； 在参数 估算和 健康识 别中应 用机理 模型， 综合 应用多 学科的 理论知 
识， 用 以完善 各模型 参数， 以提 高遥感 植被识 别的精 度和可 信度； 尽管 Lidar 在很 
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多森林 参数反 演上都 取得了 很大的 成功， 但目前 这一技 术的应 用仍很 局限， 主要表 
现 为森林 结构和 Lidar 回波 之间的 理论联 系还不 完善， 较好的 理论理 解有助 于正确 
分类 Lidar 树冠 和地面 回波， 从而 提高森 林参数 的估测 精度； 新型遥 感技术 迅速发 
展， 如 高光谱 遥感、 雷达 遥感、 多角度 遥感、 热红外 遥感、 激光 荧光遥 感等， 因此 
综合利 用遥感 技术提 取森林 植被生 物理化 参数以 及分析 这些参 量在空 间上的 分布， 
也是未 来发展 的方向 之一。 
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森林 碳源汇 精确估 算与尺 度问题 

The  Accurate  Estimates  and  Scale  Issues  of 
Forest  Carbon  Sources  and  Sinks 


森林 作为陆 地生态 系统的 主体， 是地 球生物 圈的重 要组成 部分， 无论 按其面 
积、 生 物量还 是所积 累的碳 而言， 在陆 地生态 系统碳 循环中 都具有 举足轻 重的地 
位™。 森 林碳源 / 汇的 准确估 算对碳 循环研 究具有 重要的 意义。 20 世纪 90 年代以 
来， 该问题 的研究 已成为 欧美科 技界的 最大热 点之一 和有关 环境政 治的焦 点[2] 。 

森 林碳汇 源是指 森林碳 的收支 平衡， 当固定 量大于 消耗量 时表现 为汇， 相反称 
之 为源。 作为 地球系 统碳循 环的重 要组成 部分， 森林 生态系 统碳循 环的基 本过程 
为： 大 气中的 C02 通过植 物光合 作用形 成有机 碳储存 于植物 体内， 植 物死亡 后其残 
体经微 生物分 解向大 气释放 CCh。 碳循环 研究的 两个基 本问题 是碳储 量和碳 通量， 
碳储 量是指 生态系 统所储 存碳的 总量， 而 碳通量 是指单 位时间 内通过 某一系 统界面 
的 C02 的量， 是 判断森 林生态 系统是 C02 源或汇 的主要 依据， 也是碳 储量的 实现过 
程， 这 两者分 别是通 过生物 量和生 产力来 反映。 

在森 林碳源 / 汇的估 算中， 主要 是利用 各种手 段来确 定生态 系统的 碳通量 ，即 
森林 与大气 界面的 C02 交 换量， 并以此 来判断 森林是 CCh 的源还 是汇。 该研 究是结 
合生 物的生 产力进 行的， 早 期主要 是研究 森林植 被的净 第一性 生产力 (net  primary 
production,  NPP) , 即绿 色植物 在单位 时间、 单位面 积上所 积累的 有机物 数量， 
反映了 植被的 生产能 力_， 后 来发现 NPP 在反 映生态 系统与 全球气 候变化 的关系 
方面 具有较 大的局 限性， NPP 只 反映了 植物固 定和转 化光合 产物的 效率， 即生态 
系统 碳素的 输人， 而没 有考虑 碳素的 输出， 不能 反映生 态系统 的碳源 / 汇功能 。基 
于此， 近年 来提出 了净生 态系统 生产力 （ net  ecosystem  production ， NEP )  ,  NEP 
是指 NPP 减去 土壤异 养呼吸 （heterotrophic  respiration,  Rh) 所消 耗的光 合作用 
产物 之后的 部分， 它直 接定性 定量地 描述生 态系统 的碳源 / 汇的 性质和 能力。 

碳通 量的研 究方法 很多， 主要有 样地清 查法、 通量观 测法和 模型模 拟法。 样地 
清 查法是 通过设 立典型 样地， 用 收获法 准确测 定森林 生态系 统中的 植被、 枯 落物或 
土 壤等碳 库的碳 贮量， 并可 通过连 续观测 来获知 一定时 期内的 通量变 化情况 M 。这 
种 方法消 耗劳动 力多， 并 且只能 间歇地 记录碳 储量， 而 不能反 映出季 节和年 变化的 
动态 效应， 推算 的结果 往往导 致森林 植物的 固碳量 估算不 准确。 通量 观测方 法主要 
有箱式 法和以 渦度相 关技术 （eddy  covariance  technique) 为 代表的 微气象 学法。 
箱 法应用 较早， 其原理 简单、 仪器 廉价、 操作 容易、 移 动便利 和灵敏 度高等 优点， 
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但对观 测对象 的微气 象条件 有不同 程度的 干扰。 涡度相 关技术 主要是 在林冠 上方直 
接测定 CCh 的涡 流传递 速率， 从而计 算出森 林生态 系统吸 收固定 (：02量 的方法 。利 
用 涡度技 术建立 的通量 观测网 络是获 取生态 系统与 大气间 CCh 和水热 通量数 据的有 
效 手段， 可 为分析 地圈- 生物圈 -大气 圈的相 互作用 关系， 评价 陆地生 态系统 在全球 
碳循 环中的 作用提 供数据 服务， 并在 陆地生 态系统 的水循 环和碳 循环、 地圈 -生物 
圈 -大气 圈的相 互作用 以及分 析陆地 生态系 统碳汇 / 源的 区域 分布、 寻找 “ 未知碳 
汇” 等研 究中发 挥了重 要作用 ra。 虽然涡 度相关 技术在 研究森 林生态 系统碳 平衡中 
起到 了很大 作用， 也得到 了很多 学者的 肯定， 但也存 在一些 不足， 如操 作繁琐 、移 
动 困难、 灵敏 度低， 对观测 对象的 下垫面 和大气 的稳定 度要求 较高， 另外， 对夜间 
C02 通 量的估 计还存 在很大 的不确 定性。 总体 上看， 样地清 查和通 量观测 法是最 
基本的 方法， 但 只能应 用于小 尺度的 研究， 而要解 决大尺 度上碳 通量的 估算， 必须 
借助 模型估 算法。 由于 遥感在 获取大 尺度陆 表参数 和植被 分类上 具有很 大优势 ，近 
年来， 遥感模 型受到 很多碳 循环研 究者的 青睐， 成为碳 通量模 型的主 攻方向 M 。利 
用遥 感技术 来估算 NPP 已得到 了广泛 应用， 然 而碳通 量的遥 感研究 正处于 起步阶 
段， 模 型的全 遥感化 还未能 实现， 估 算中也 存在很 多不确 定性， 这将 是未来 碳循环 
研 究所面 临的重 要科学 问题。 另外， 由于 模型输 人参数 的不确 定性， 以及模 型本身 
的 算法及 误差传 播带来 的非确 定性， 森林 碳源碳 汇的估 算精度 得不到 保证。 因此， 
如何利 用遥感 碳通量 模型来 反演更 多的模 型输人 参数， 并提 高反演 精度， 从 而提高 
森林碳 源碳汇 的估算 精度， 是 目前研 究存在 的一大 问题。 即从 遥感数 据中获 得更多 
更可靠 的植被 和环境 信息， 这也是 很多碳 循环研 究者的 目标。 

虽然森 林生态 系统碳 循环研 究取得 了不少 成果， 但也 存在一 些问题 和不确 
定性。 

首先， 碳汇 估算的 不确定 性问题 1。 由于森 林碳汇 的计算 方法不 同或者 数据来 
源和模 型的假 定条件 不同， 计算得 出的值 存在很 大的差 异[8’9]。 到目前 为止， 人们 
并 没有找 到一种 有效的 方法和 途径来 比较准 确地估 算森林 碳汇。 如果 这一问 题不解 
决， 全球 碳收支 也无法 计算。 

其次， 碳汇形 成机制 的不确 定性。 无 论是利 用森林 普查资 料还是 样地调 查资料 
以 及遥感 手段， 所 监测出 的森林 生态系 统的碳 积累不 仅包括 了森林 生长所 积累的 
碳， 而 且包括 了氮沉 降和气 候变化 所积累 的碳， 暂时还 没法把 它们区 分开。 

最后， 尺 度转换 问题。 遥感模 型的一 个重要 作用是 实现植 被参数 的尺度 转换， 
在 样地尺 度的生 态系统 参数与 遥感获 得的较 大尺度 生态系 统参数 间建立 关系。 然而 
生态学 中的大 多数研 究是在 小范围 和短时 间内完 成的， 而且缺 乏可重 复性， 因此， 
如何 将样地 的观测 尺度外 推到区 域或全 球范围 即尺度 转换， 这 是森林 碳源碳 汇估算 
存在的 另一重 要问题 [1°]。 碳通量 观测也 一样， 将不同 生态系 统的点 观测的 资料应 
用 于推测 大区域 的碳通 量时， 也 必须考 虑尺度 转换的 问题。 尺 度转换 包括空 间尺度 
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转 换和时 间尺度 转换， 空间 尺度的 扩展主 要是将 冠层内 所有叶 片的生 理参数 积分到 
整个 冠层， 从而 扩展到 群落、 区域乃 至全球 尺度； 时间 尺度转 换是指 为了预 测碳通 
量 对环境 的长期 响应， 不仅 需要知 道叶片 的光合 和呼吸 过程， 而且要 理解植 物的根 
系在 植物的 呼吸、 生 长和再 生中的 作用。 遥感信 息尺度 转换的 关键是 像元尺 度上地 
表参数 的定量 获取， 首 先需要 利用各 种方法 获得可 靠的像 元尺度 的地表 参数； 其 
次， 由于遥 感数据 空间分 辨率的 限制， 使得 遥感影 像中存 在大量 的混合 像元， 为了 
准确 地将研 究区域 从冠层 尺度扩 展到遥 感影像 的像元 尺度， 需 要对遥 感数据 进行混 
合像元 处理。 在长 期的研 究中， 已 涌现出 一大批 模型， 实现 了不同 层次的 尺度转 
换， 从叶片 尺度到 冠层尺 度的扩 展模型 有大叶 模型、 多层 模型、 两片 大叶模 型以及 
多 层一两 片大叶 模等， 区域尺 度的遥 感模型 主要有 SiB2、 BIM0ME3 及 BEPS 等。 
但是， 不同尺 度森林 生态过 程的相 互作用 机理研 究不够 深人， 跨尺度 的模拟 模型将 
成为未 来的一 大研究 方向。 

此外， 碳通 量的估 算包括 NPP 和土 壤异养 呼吸的 模拟， NPP 的模拟 已很成 
熟， 建立了 一大批 模型， 其 中遥感 模型也 很多， 但在 土壤呼 吸的模 拟上， 大 尺度的 
模型 比较少 M。 而基 于遥感 的土壤 呼吸模 拟研究 则存在 很大的 限制。 另外， 通常在 
样 地上所 观测到 的土壤 呼吸量 （Rs) 是土 壤异养 呼吸量 同根系 呼吸量 （Rr) 之和， 
通常 的观测 方法很 难将两 者分开 W。 因此， 生态系 统异养 呼吸的 研究， 特别 是大区 
域 空间尺 度的土 壤异养 呼吸的 研究， 可 能是未 来陆地 生态系 统碳平 衡研究 的重要 
方面。 

总之， 碳 源碳汇 遥感估 算还处 于探索 阶段， 很多问 题值得 进一步 研究。 估算精 
度和尺 度问题 是我们 需要面 对的两 大重要 问题。 因此， 加强对 不同尺 度生态 系统过 
程相 互作用 的机理 研究， 进行 跨尺度 分析， 建 立跨尺 度机理 模型， 并 应用多 种观测 
和调查 数据对 模型结 果进行 验证， 提 高模拟 精度， 减少 碳源碳 汇遥感 估算的 不确定 
性， 提 高估算 精度， 是日后 研究的 重点。 
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解 码林木 基因组 


Decoding  for  Genomes  of  the  Tree  Species 


随 着全球 现代化 进程的 加快， 人类 对自然 资源、 能源， 尤其是 化石燃 料的过 
度 依赖， 导 致温室 效应加 剧和不 可替代 能源的 衰竭， 自工 业革命 以来， 人 类在短 
短几 百年的 时间里 将地球 历史上 亿万年 以来固 定的大 量二氧 化碳释 放到大 气中， 
人类正 面临着 可能发 生的严 重生态 灾难。 同时 化石能 源的日 渐枯竭 也使人 类面临 
严重 的能源 问题， 能源安 全已是 关系各 个国家 经济发 展和社 会稳定 的首要 问题。 
对大 气中的 碳进行 固定以 及发展 可再生 替代能 源是当 代科学 工作者 急需解 决的重 
大 课题。 进人 20 世纪 90 年代 以来， 世 界各国 围绕涉 及国家 安全、 经济、 社会和 
生 态环境 可持续 发展等 方面的 重要战 略资源 问题， 开展重 大基础 和应用 基础研 
究。 森 林作为 具有自 养功能 的绿色 植物是 地球碳 固定的 主要贡 献者， 描绘 林木基 
因组 蓝图、 解 析和阐 明林木 基因的 功能， 培育 优质速 生的森 林资源 成为这 场世界 
竞 争的主 战场。 森 林虽然 只占陆 地覆盖 面积的 1/3 左右， 而 固碳量 却占绿 色植物 
的 80% 左右， 提 高森林 生产力 对于减 少温室 气体， 缓解能 源压力 都具有 重要意 
义[1]。 加速林 木育种 进程， 提 高森林 生产力 是当前 面临的 世界性 的重要 研究课 
题。 通过常 规育种 手段进 行良种 培育， 在导 人优良 基因的 同时， 也 会带人 不利的 
连锁 累赘。 由于 林木世 代周期 长且存 在近交 衰退， 很 难通过 多世代 回交的 途径去 
除连 锁累赘 ，用 常规育 种手段 难以在 短期内 培育出 满足生 产需要 的优良 种植材 
料。 随着以 DNA 测序 技术为 代表的 现代生 物学研 究手段 的迅速 发展， 海 量增长 
的 生物信 息为分 子育种 和品种 分子设 计奠定 了良好 的信息 和理论 基础。 分 子育种 
对林 木这样 世代周 期长， 遗传负 荷高的 物种的 改良具 有尤其 重要的 意义， 是突破 
林木遗 传改良 瓶颈的 关键。 

1990 年世 界上人 类全基 因组计 划启动 ，到 2005 年为破 解人类 基因组 的密码 
序列， 整整 花去了  10 年的 时间和 5 亿 美元的 资金。 但正是 这一人 类历史 上第一 
个 解码人 类生命 奥秘的 开创性 计划， 推 动了整 个生命 科学探 索历程 的翻天 覆地的 
变化。 人 类全基 因组测 序计划 为生物 体基因 功能的 解析、 基 因表达 调控和 进行基 
因图位 克隆等 提供了 最有效 的研究 平台。 在解码 生命科 学遗传 密码的 大潮中 ，林 
木基 因组研 究也取 得了飞 速发展 m。 2006 年， 杨树 成为第 一个完 成全基 因组测 
序多年 生木本 植物。 通 过杨树 基因组 解码， 取得 一系列 重要的 发现， 如揭 示了杨 
柳科植 物全基 因组复 制事件 [ : ; 发 现了杨 树基因 组中正 在形成 的原始 性染色 
体[4]; 显示了 杨树基 因组中 一些特 殊的基 因家族 [5]; 研究还 发现某 些基因 在杨树 
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基 因组中 比在拟 南芥基 因组中 拷贝数 更少， 但具有 更丰富 RNA 剪切方 式[>|。 葡 
萄是 第二个 开展全 基因测 序的木 本植物 [7] 。 葡 萄比较 基因组 研究显 示了被 子植物 
基因 组均是 多倍体 起源。 除了 杨树和 葡萄， 以后 又陆续 公布了 番木瓜 ( Carica 
papaya,  2008 年） [s」、 橡胶树 ( Hevea  brasiliensis， 2009 年  11  月）、 桃树 （2010 
年 4 月） 等木 本植物 公布基 因组框 架图， 还有 多种木 本植物 的全基 因组测 序也即 
将 完成。 目 前二代 测序技 术已经 成熟， 第三 代的测 序技术 （单分 子实时 DNA 测 
序） 也在飞 速发展 的进程 之中。 已 商业化 的二代 超高通 量测序 平台， 每个 RUN 
的测序 量可达 几亿到 几十亿 碱基， 读长 在数十 到几百 碱基， 使测 序成本 大大降 
低。 技术 的发展 将大大 缩小林 木与模 式物种 基因组 研究的 差距。 然 而目前 林木基 
因组研 究尚处 于起步 阶段， 所取 得的研 究结果 还处在 相对宏 观的尺 度上， 在未知 
基 因克隆 方面， 目前 林木中 开展的 研究还 仍以同 源克隆 为主， 远不 能满足 开展林 
木 分子育 种研究 需要。 

回顾玉 米的遗 传改良 历史， 大约 经历了  5000 年的发 展历程 （图 1)， 玉 米才由 
野 生状态 驯化成 为全球 人类主 要的粮 食作物 之一。 与野 生玉米 相比， 现代的 玉米栽 
培品种 被改变 的基因 位点数 目是有 限的。 如 果能识 别这些 基因， 通过 分子育 种手段 
进 行定向 改造， 遗传 改良的 进程将 会大大 加快。 林木 尚处于 半野生 状态， 改 良潜力 
巨大。 但是与 农作物 相比， 世 代周期 较长。 如何 利用分 子育种 手段在 较短的 时间内 
完成林 木良种 培育？ 这是 解码林 木基因 组需要 解决的 最重要 的科学 问题。 目前 ，国 
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图 1 玉 米的改 良历程 [3] 
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际生 物学已 进人了 系统科 学的新 时代。 分子 标记及 转基因 技术的 发展与 应用， 为实 
施品种 分子设 计提供 了重要 的技术 支撑。 通 过林木 基因组 解码， 识别 和克隆 控制重 
要 经济性 状和抗 逆性状 的主效 基因， 并在自 然群体 中进行 高效等 位基因 发掘， 在此 
基础 上开展 林木分 子育种 是突破 林木遗 传改良 瓶颈的 关键。 

在生命 体中， 不仅 基因序 列改变 如基因 突变、 基 因杂合 丢失、 基因转 座和微 
卫星不 稳定等 会导致 基因表 达水平 变化。 非基 因序列 改变， 如 DNA 和染 色质构 
象 变化、 DNA 甲 基化和 组蛋白 修饰、 RNA 的 选择性 剪切等 均会影 响基因 的表达 
与 调控。 人 类基因 组测序 完成后 的首个 十年， 我们 首先看 到的是 科学的 突飞猛 
进。 飞 速跨越 的测序 技术以 及低廉 的测序 费用， 使得 大量的 遗传序 列数据 连续不 
断 地产生 出来。 同时， 随 着拟南 芥等其 他模式 植物基 因测序 的完成 和基因 功能的 
阐明， 发现在 植物生 长和发 育过程 中的基 因序列 具有很 高的同 源性， 有人 对不同 
植物中 开展进 一步全 基因组 测序的 必要性 提出了 质疑。 认为 模式植 物基因 组解码 
就足 以解决 问题。 Gr00ver[9] 发表 文章 指出， 有人把 区别草 本植物 和多年 生木本 
植 物归结 为有无 次生生 长是不 确切的 （图 2)。 一年 生草本 植物， 如拟南 芥中虽 
然 没有多 年生木 本植物 明显， 但也 有次生 生长。 次生 生长并 不是区 分小草 和树木 
的 标注。 那 么什么 原因使 得大体 相似的 基因， 一个 是秧秧 小草， 而 一个是 参天大 
树？ 因此， Groover 提出了 这样的 问题： 是什么 基因造 就了参 天大树 ( What 
genes  make  a  tree  a  tree)  ? 

但 随着科 学研究 的不断 深人， 遗 传学家 和分子 生物学 家均发 现到诸 如“基 
因”， “基因 调控” 这样的 基本概 念远比 想象的 要复杂 得多。 木本植 物除了 具有明 
显的次 生木质 部这一 特殊组 织外， 在木本 植物的 生长发 育过程 中还存 在幼、 成期 
的转 换并随 季节更 替进行 有规律 的发育 调控。 同 时木本 植物的 个体寿 命很长 ，在 
生长过 程中遇 到的环 境胁迫 也更为 复杂， 因此 木本植 物可能 具有更 为复杂 的应对 
环境 的生物 胁迫和 非生物 胁迫的 影响的 能力。 例如， 发 展出对 干旱、 寒冷、 盐碱 
等 非生物 胁迫的 反应； 对病原 物和有 害昆虫 侵害等 防御反 应系统 特异的 响应能 
力。 到底是 什么遗 传机制 导致了 林木这 种多年 生木本 植物与 一年生 草本植 物的差 
别？ 林木 本身是 比较难 操作的 生物学 材料， 虽然 模式物 种基因 的研究 结果对 解码林 
木 基因组 提供了 有益的 参照， 但林木 本身具 有一些 特殊的 生物学 特性， 对控 制这些 
特 性的遗 传机制 的深人 研究， 还 必须以 林木本 身为遗 传材料 来进行 研究。 如 何识别 
与克隆 控制林 木重要 经济性 状和抗 逆性状 的主效 基因， 并通过 分子育 种手段 在短时 
间内 培育林 木良种 以提高 森林生 产力？ 对 上述问 题的解 答将是 未来较 长一段 时期内 
的 重大基 础研究 难题。 
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Eudicots 


Rosids 


Core 

eudicots 


Asterids 


Ranunculales  4 
Proteales  (  sycamore  )  ♦ 
Buxales  4 
Trochodendrales  4 
Gunnerales  | 
Berberidopsidales  4 
Dillenlales  4 
Caxyophyllales  ♦ 

Santalales  4 

Saxifragales  (  sweetgum  )  4 
Vitales  4 
Crossosomatales  4 
Geraniales  备 
Myrtales  (  eucalyptus  ) 备 

Zygophyllales  4 
Celastrales  ♦ 

Malpighiales  Poputus  ‘ 
Eurosid  I  Oxalidales  4 

Fabales  (  mimosa  )  Medicago 
Rosales  (  elm  )  ♦ 
Cucurbitales  备 

Eurosid  n^aeales  oak,hickory)  i 

Brassicaies  Arabidopsis  ..备 

Malvales  (  basswood  )  ♦ 
Sapindales  (  maple  )  4 
Comales  (  dogwood  秦 
Ericales  ^  ebony  ) 

Garryales  4 
Gentianales  ^ 

Lamiales  (  ash,catalpa  )  ♦ 
Solanales  ♦ 

Aquifoliales  (  holly  )  4 
Apiales  4 
Asterales  4 

Dipsacales  4 


图 2 双 子叶植 物系统 进化树 

树木在 双子叶 植物系 统树上 的分布 说明树 木并不 是单一 起源的 类群。 所有 目按照 被子植 物系统 
网站数 据库， 均 包含一 种或多 个种表 明具有 树木类 的特征 L111」。 图中 的含有 木本植 物的目 均用树 
形 【 . 】 符号 标出， 仅有洋 二仙草 （Gunnerales) 和褪 牛儿苗 （Geraniales) 两个 目不含 有类似 
树木 的种。 已 经完成 全基因 组测序 的物种 （拟 南芥、 杨树和 苜蓿） 用 DNA 双螺 旋符号 标出。 

由图 可见， 一 些具有 某些相 似性的 树种分 散在不 同的分 类群中 M 
作 者注： 截 至本书 撰稿时 为止， 有葡萄 (Vitis  vinifera,  2007 年 8 月）、 番木瓜 ( Carica  papaya， 
2008 年 4 月）、 橡胶树 （2009 年 11 月）、 桃树 （2010 年 4 月） 等 木本植 物公布 基因组 框架图 
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木材形 成的遗 传调控 

Genetic  Regulation  of  Wood  Formation 


木 材原料 是林木 生长积 累的、 人 类生活 所需要 的重要 资源， 提供 木材及 制品， 
纤维 材料， 生 物能源 和多种 化工产 品等。 随着社 会的进 步和人 类生活 条件的 改善， 
对木材 资源需 求不断 增加， 利 用天然 林生产 木材已 远远不 能满足 人类的 需求， 而需 
要 通过大 量培育 人工林 来进行 木材、 生物 能源、 纤维 材料和 其他木 材制品 等的生 
产。 为了充 分利用 林木遗 传和自 然环境 资源， 高效、 经济、 环 境友好 地培育 人工林 
以满足 对木材 的各种 各样的 需求， 木材形 成如何 通过遗 传和环 境因子 进行调 控是一 
个 必须回 答的重 要科学 问题 。以 下将主 要着重 于对木 材形成 的遗传 调控问 题 进行讨 
论。 不同 树种的 木材往 往具有 不同的 材性， 适合用 作不同 用途， 同时， 不同 树种， 
甚至相 同树种 不同无 性系可 能具有 非常不 同的生 长速度 和丰产 性能。 这样， 木材形 
成 的遗传 调控包 括两个 方面， 一 是木材 性状的 调控， 二是 木材形 成速度 的调控 。前 
者 关系到 如何培 育具有 不同材 性的林 木以满 足对木 材的各 种不同 需求， 而对 后者问 
题 的回答 将助于 培育速 生和高 产的人 工林。 

木材 的形成 是通过 植物次 生生长 (secondary  growth) 来实 现的。 植物 次生生 
长源 于维管 形成层 (vascular  cambium) 的分裂 活动， 向 外分化 形成靭 皮部， 向内 
形成木 质部， 即木 材的植 物组织 结构。 木 质部组 织由多 种不同 的细胞 构成， 在裸子 
植物 （如针 叶树） 中， 木材 细胞包 括管胞 （tracheid) 和 射线薄 壁细胞 (ray  paren¬ 
chyma  cell) ; 在被 子植物 （如大 多数阔 叶树） 中， 有 导管分 子细胞 ( vessel  ele¬ 
ment  cell), 纤 维细胞 （fiber  cell) 和射线 薄壁细 胞等。 木材 形成和 木材材 性的决 
定由以 下生物 学过程 控制， 包括 维管形 成层的 分裂和 分化， 木 材组织 中细胞 类型的 
决 定和细 胞大小 调控， 细胞壁 增厚， 细胞壁 化学物 质的合 成和积 累等。 木材 形成的 
调控实 际上是 对植物 次生生 长中以 上这些 生物学 过程的 调控。 

尽管 人们早 已清楚 不同树 种或遗 传种质 具有不 同的木 材材性 和生长 特性， 它们 
是由 遗传基 因所控 制的， 但对 其遗传 调控过 程和机 理的认 识并不 清楚， 我们 还不能 
有 效地通 过遗传 调控， 按我 们设计 的目标 培育所 需要的 林木。 随着分 子遗传 和基因 
组学 技术的 发展， 近 年来对 木材形 成的遗 传调控 进行了 一系列 探索， 为揭示 木材形 
成 遗传调 控这一 科学难 题提供 了许多 有价值 的实验 结果和 证据。 

目前， 对木 材形成 的分子 遗传机 理和调 控的研 究大多 是以杨 树作为 “模 式”树 
木为 材料进 行的。 通过 对木材 形成过 程进行 解析， 发现 了一系 列基因 参与了 木材形 
成 的调控 [U， 但这些 基因的 具体功 能和调 控机制 还需要 进一步 研究。 近 年来， 许多 
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实 验室从 不同角 度对木 材形成 进行了 研究， 发现 一系列 转录因 子在木 材形成 过程中 
起调 控作用 [=]。 研 究还发 现植物 激素， 如 生长素 和赤霉 素可以 调控对 木材形 成过程 
中细胞 分裂以 及细胞 大小， 从而影 响木材 材性和 木材形 成的速 度[3'4]。 对木 材中主 
要化学 成分， 如木 质素、 纤维 素和半 纤维素 合成的 研究， 已取 得了较 大的进 
展[5’6)。 调控木 质素合 成一些 关键基 因的功 能已经 清楚， 通过 木质素 基因工 程调控 
木材 形成已 获得实 验证明 m ， 已鉴 定和分 析了调 控纤维 素和半 纤维素 合成的 一些关 
键基因 [8]， 已发 现有基 因可以 调控木 材中微 纤丝角 度从而 影响木 材材性 [9]。 这些研 
究 结果为 认识木 材形成 的遗传 调控提 供了有 价值的 资料， 但真 正阐明 木材形 成遗传 
调控这 一科学 问题， 这些研 究进展 还只是 非常初 步的， 还 需要开 展大量 的研究 ，如 
维管形 成层通 过怎样 的分裂 与分化 调控形 成各种 各样的 木材？ 木质部 细胞大 小和细 
胞壁厚 度怎样 调控？ 木质中 微纤丝 角度是 如何决 定的？ 这些问 题还需 要从多 方面积 
累 实验证 据进行 解析。 

木 材形成 遗传调 控的研 究不仅 可以为 培育优 质林木 提供原 创技术 和理论 指导， 
而且木 材形成 本身就 是一个 独特的 生物学 现象， 是植物 生长发 育和生 物质积 累的一 
个重要 过程。 尽管木 材形成 遗传调 控是一 个重要 的科学 问题， 但又是 一个难 以研究 
的科学 问题， 一 些常用 的遗传 调控研 究方法 和技术 难以应 用于木 材形成 的研究 。例 
如， 调控木 材材性 的基因 鉴定很 难通过 有效的 基因定 位克隆 手段来 研究； 木 材形成 
和材 性通常 是数量 性状， 受到多 基因的 控制； 林木 生长周 期长、 体 积大， 正 向和逆 
向遗传 研究手 段的效 率受到 限制。 这些 虽然为 研究木 材形成 的遗传 调控带 来了困 
难， 但木材 形成包 含有一 些独特 的生命 现象。 木 材是具 有次生 生长的 木本植 物形成 
的， 次生 生长所 涉及的 细胞种 类少， 细 胞分化 过程和 组织结 构相对 简单。 木 材形成 
是 林木生 长过程 中最活 跃的代 谢库， 主要 合成代 谢途径 清晰， 遗传调 控过程 相对容 
易定量 测定。 林木 生长的 生态气 候条件 多样， 在 长期的 生长和 适应过 程中积 累了丰 
富的 遗传多 样性， 如 单碱基 变异引 起的单 核苷酸 多态性 （SNP) 等。 这些特 点为研 
究木材 形成， 创 新遗传 调控研 究思路 和方法 提供了 机会。 另外， 杨树 基因组 系列已 
完成 了初步 测定， 桉树基 因组系 列测定 也即将 完成， 近 几年来 已建立 了多个 木材形 
成的 EST 数 据库， 随着 基因组 重测序 技术的 进步， 测序 成本的 大规模 降低， 以木 
本 植物基 因组信 息为依 托的关 联遗传 （association  genetics) 研究将 为木材 形成遗 
传调控 的研究 开辟新 的探索 窗口。 
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林木 干细胞 

The  Stem  Cell  of  Woody  Plants 


有关干 细胞的 概念， 及其 在模式 动物上 研究， 在人 类医学 遗传学 上应用 潜力， 
早 已深人 人心。 但事 实上， 动 物和人 类医学 遗传学 上的干 细胞的 概念， 最初 还是来 
自 于植物 研究的 结果。 只是 由于植 物的细 胞具有 细胞壁 和植物 细胞不 能如动 物细胞 
那样 能在体 内移动 （如 血液细 胞）， 因此研 究较为 困难， 研究 报道较 少而逐 渐被人 
淡忘。 

传 统观点 认为植 物的持 续生长 现象完 全依赖 于体内 的分生 组织。 随着研 究的深 
人 和植物 细胞全 能性的 发现， 人们 开始思 考植物 是如何 由一个 单细胞 发育成 一个完 
整 植株。 在 试验动 物和医 学上干 细胞概 念盛行 之下， 植 物学家 开始重 新思考 植物中 
干 细胞的 生物学 问题。 干细胞 (stem  cell,  SC) 的定义 是指一 类具有 自我更 新能力 
(self-renewing) 的 多潜能 细胞。 在 一定条 件下， 它可以 分化成 多种功 能的干 细胞。 
植物研 究人员 通过研 究发现 植物的 茎尖分 生组织 (shoot  apical  meristem,  SAM  ) 
和 根尖分 生组织 （root  apical  meristem， RAM) 中， 存在既 具有自 我更新 能力又 
能 产生具 有持续 分裂能 力子细 胞的一 类特殊 细胞。 这 些特殊 细胞是 植物根 、茎 、叶 
和花 等器官 发生的 源泉， 被 认为是 植物的 干细胞 [1'2。 与动物 干细胞 一样， 植物干 
细 胞状态 的维持 同样受 到内源 性信号 和外源 性信号 的双重 调控。 植物 的持续 生长能 
力正是 来源于 这些神 秘的干 细胞。 

目 前对植 物干细 胞的研 究主要 集中在 模式植 物拟南 芥的茎 尖和根 尖分生 组织区 
域 （图 1)。 茎端 分生组 织干细 胞位于 分生组 织的顶 端中心 区域， 这 个区域 的细胞 
分裂不 活跃。 中 心区域 中干细 胞分裂 后产生 两部分 细胞， 一部 分仍然 保留在 中心区 
域的 叫干细 胞后裔 (progeny  of  stem  cell), 始 终留守 在原来 位置， 继承干 细胞的 
特性， 保持着 多能性 潜势； 分 裂出来 的另一 部分叫 子细胞 （daughter  cell)， 从干 
细胞分 裂出来 以后， 随着 细胞的 增殖， 逐 渐脱离 中心区 域进人 到分生 组织周 边区域 
(peripheral  zone,  PZ) , 在周边 它们快 速分裂 并进行 分化， 融 人分生 组织两 侧的器 
官原 基中。 干 细胞群 的维持 依赖于 周围组 织细胞 提供的 各种外 源性和 内源性 信号分 
子。 在 根尖分 生组织 中心， 有一 群分裂 缓慢的 细胞， 称为静 止中心 （quiescent 
center,  QC)。 在 胚胎发 生中， QC 的 建立不 是来自 胚体， 而 是来自 胚柄最 上部的 
细胞。 QC 细胞通 过不对 称分裂 产生子 细胞， 子 细胞或 者保留 QC 细胞 功能， 或者 
取 代邻近 细胞。 实质上 直接从 QC 衍 生出来 的细胞 就是干 细胞， 它们 能够产 生根部 
特定 的组织 类型。 根 尖分生 组织中 干细胞 的维持 受位置 信息的 影响。 当 QC 被切除 


•  634  • 


林  学 


后， 邻近 的细胞 就发育 成一个 新的有 功能的 QC。 QC 释放信 号分子 以维持 根尖干 
细胞局 部微环 境[3’4] 。 


图 1 拟南 芥茎尖 （A) 和根尖 （B) 分生组 织结构 示意图 [3] 


拟 南芥根 尖分生 组织和 茎尖分 生组织 的 静止中 心释放 的信 号分子 现在已 经找 
到。 而且 这种信 号分子 与干细 胞区的 调控方 式也得 到进一 步说明 （图 2)， 如茎尖 
分 生组织 静止中 心和干 细胞区 之间的 WUS 和 CLV3 组 成了一 个反馈 调节环 [5_8j  ; 
根尖分 生组织 静止中 心和干 细胞区 之间的 SHR-SCR-W0X5 信号通 路[9]、 W0X5- 
ACR4-CLE40 信号通 路_'8] 。 


图 2 拟 南芥静 止中心 和干细 胞区之 间的调 控途径 


林木 植物干 细胞研 究起步 较晚。 与拟南 芥为代 表的草 本植物 相比， 以林 木为代 
表的 木本植 物除了 具有顶 端分生 组织和 根端分 生组织 维持的 高生长 之外， 还 具有由 
侧 生分生 组织中 的形成 层干细 胞维持 着树木 的次生 生长。 长时间 的高 生长和 次生生 
长特性 体现了 木本植 物经济 与环境 价值。 随 着研究 的不断 深人， 研究 人员利 用同源 
克隆等 分子生 物学手 段从许 多木本 植物中 克隆出 WS 和 WOX  5 等 基因的 同源基 
因， 而且这 些基因 的表达 部位和 生物学 功能与 IFt/S 和 1F0Z5 具有一 定的相 似性。 
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这说明 维持木 本植物 生长的 分子机 制与草 本植物 有相似 之处， 可为研 究木本 植物干 
细胞 提供可 参考。 在 对木本 植物形 成层的 研究过 程中， 发现形 成层区 域也存 在具有 
干细 胞特点 的细胞 [1°_12] 。 所以木 本植物 的干细 胞按照 分布部 位与模 式植物 拟南芥 
不同， 除了 顶端分 生组织 中的茎 尖干细 胞区， 根端 分生组 织的尖 干细胞 区之外 ，还 
有 存在于 侧生分 生组织 中的形 成层干 细胞区 （图 3)。 从树木 的发育 分化， 林木生 
长过程 中木材 生物质 的快速 生物合 成的角 度看， 树木的 三个干 细胞区 域的分 子生物 
学事件 和遗传 调控是 十分关 键的。 顶端干 细胞区 和侧生 形成层 区的持 续分生 能力、 
以及对 生物和 非生物 逆境的 抗性， 树木地 下密集 分布的 根系， 通过根 端干细 胞区的 
不断 的自我 更新， 形 成膨大 的具有 吸收水 分和养 分活力 新鲜根 系群， 无疑是 在分子 
生物 学水平 上驱动 林木生 物质数 量和质 量遗传 改良的 新的增 长点。 


图 3 木本 植物与 草本植 物干细 胞分布 


林木由 于树体 高大， 顶 端分生 组织干 细胞区 和侧生 分生组 织干细 胞区的 野外取 
样十分 困难。 虽然温 室栽培 可以减 缓野外 条件的 干扰和 困难， 但可以 使用的 材料受 
到 限制。 现 在虽然 在技术 上有许 多新的 进步， 如 单细胞 和单分 子技术 分析、 形成层 
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样 品的激 光显微 切割和 形成层 细胞的 微量收 集和扩 增等。 但树 木进人 生长季 以后的 
木质化 是一个 渐进和 动态的 过程， 木质化 了的组 织对于 激光切 割技术 就显得 困难， 
激光 不能切 割木质 化程度 太高的 组织。 所以， 无 论是收 集林木 顶端分 生组织 还是侧 
生分 生组织 静止中 心细胞 和干细 胞数量 就受到 很大的 限制， 尤 其是侧 生分生 组织中 
形 成层干 细胞的 收集， 在 技术上 是一个 难点。 技 术上另 一个难 点是， 如何掌 握林木 
三个 区域干 细胞的 周年动 态及生 物和非 生物胁 迫因素 对干细 胞区域 活动规 律的影 
响。 所以现 在植物 干细胞 上的研 究大多 是通过 正向遗 传学策 略用模 式植物 进行研 
究。 对于 研究基 础相对 薄弱的 林木而 言进行 正向遗 传学研 究存在 巨大的 困难。 而反 
向遗传 学研究 由于受 到林木 生物学 特性、 取材等 问题困 扰进展 缓慢。 林木干 细胞研 
究中， 研 制适合 于三个 干细胞 区的干 细胞的 定位、 分离和 收集以 及扩增 方法， 成为 
寻 找到木 本植物 干细胞 的标记 基因， 进行 干细胞 基因表 达分析 的技术 基石。 通过同 
源 克隆手 段获得 的基因 研究， 也由 于木本 植物的 遗传转 化困难 和生长 周期长 而进展 
缓慢。 

由于木 本植物 干细胞 研究存 在上述 困难， 研 究人员 逐渐将 注意力 转移到 体细胞 
胚诱 导过程 中来。 在对 拟南芥 体细胞 胚诱导 的研究 过程中 发现， 在体 细胞胚 形成的 
过程中 tFt/S 和 CLF  3 等重 要的标 志性基 因均有 表达， 而且在 体细胞 胚发生 过程中 
发挥重 要的作 用[13:) 。 这说 明在体 细胞胚 发生过 程中发 生了由 普通细 胞向干 细胞转 
变。 现 在体细 胞胚诱 导研究 在木本 植物上 大规模 开展， 在很 多树种 上已经 获得成 
功。 在 对体细 胞胚诱 导过程 中 形成的 胚性愈 伤研究 的过程 中已经 通过同 源克 隆手段 
得到许 多干细 胞和静 止中心 细胞标 志基因 的同源 基因， 对这些 基因在 体细胞 胚形成 
过程中 所发挥 的作用 正在进 行更加 深人的 研究。 体细胞 胚诱导 为研究 木本植 物干细 
胞开辟 了一条 全新的 途径。 由 于体细 胞胚形 成是在 人工培 养条件 下进行 诱导的 ，整 
个过 程可以 在人为 控制的 条件下 进行， 所 以通过 培养条 件的控 制和选 择可以 得到大 
量发 育程度 相似的 材料， 从而 解决了 木本植 物干细 胞研究 中取材 困难的 难题。 同时 
将体 细胞胚 胎诱导 过程中 的条件 和表达 基因相 结合， 可 以了解 到更多 植物干 细胞形 
成过 程中外 界信号 发挥的 作用， 这是 传统的 正向遗 传学无 法涉及 的研究 层次。 

利用 木本植 物体细 胞胚形 成过程 研究木 本植物 虽然是 一个非 常有效 的途径 ，但 
是 这种研 究仅限 于初生 生长。 对 于林木 经济价 值的决 定因素 一 次生 生长而 言体细 
胞胚研 究系统 是不适 用的。 对于形 成层干 细胞而 言现有 的手段 无法进 行深人 研究， 
只能 依靠尽 可能准 确的取 材和高 灵敏度 的研究 方法开 展研究 工作。 在 这种情 况下研 
究 人员的 目光又 重新回 到正向 遗传学 上来。 自 然界中 木本植 物存在 很多天 然突变 
体， 这些突 变体由 于受到 研究手 段的限 制没有 被有效 地加以 利用。 现 在高灵 敏度生 
物 芯片和 差异现 实方法 的应用 使得研 究木本 植物天 然突变 体具有 很高的 可行性 。对 
形 成层干 细胞的 研究就 是其中 重要的 部分， 如杉 木及其 变种独 干杉的 研究就 取得了 
一些进 展[14]。 这些 存在天 然次生 生长缺 陷的突 变体是 研究形 成层干 细胞的 重要材 


林木 干细胞 


•  637  • 


料， 制 约其应 用的主 要因素 已经不 是研究 手段而 是研究 基础。 这暴露 出木本 植物在 
基因组 研究、 基 因功能 注释、 遗传 转化等 存在的 弱点。 

与拟南 芥为代 表的草 本植物 相比， 木本 植物还 有一个 重要的 特性， 就是 能维持 
持续 的次生 生长， 形成层 干细胞 活性可 以维持 数千年 的生命 周期。 现 有的观 察结果 
表 明木本 植物的 生长几 乎是无 限的， 在生 长的过 程中木 本植物 体内必 定存在 着一套 
维 持干细 胞区域 “ 长寿” 的 机制， 对这套 机制的 研究现 在还没 有全面 展开， 但这必 
然会 成为未 来研究 热点， 甚 至影响 整个生 命科学 的发展 方向。 

林木在 环境、 经 济等方 面的巨 大价值 使得其 干细胞 研究具 有重大 的理论 和现实 
意义。 存在 于分生 组织中 干细胞 的不断 分裂、 分化、 发 育等一 系列细 胞和分 子生物 
学活动 事件， 是生 物质的 生物合 成动态 过程， 表现为 生物量 的不断 增长， 而 干细胞 
的运筹 帷幄， 就 是林木 生命过 程和生 物质持 续增长 活动的 根源。 总有 一天， 林木干 
细胞 活动及 其自我 遗传调 控的奥 秘被完 全揭示 之日， 将 是林木 干细胞 增殖和 发育调 
控 应用于 林木遗 传改良 取得巨 大进步 之时。 
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林木 基因型 与环境 

Genotype-Environment  Interaction  on  Trees 

林木 的性状 表现主 要是由 基因决 定的， 但有 时环境 因素对 基因型 的表现 产生影 
响， 改变基 因型的 表现。 例如， 在 林木的 品种测 定中， 常常发 现相同 的品种 在不同 
地区 有截然 不同的 表现。 某一 品种在 A 地区 表现 最好， 但在 B 地区表 现较差 ，而 
另 一品种 却正好 相反。 林木 育种学 家将这 种现象 称之为 基因型 与环境 的互作 
( genotype-environment  interaction ,  GEI) 或交互 效应。 Baker ■将  GEI  定义 为基因 
型在不 同环境 中的不 一致表 现[1\ 这里， 基 因型的 概念较 宽泛， 可 以为林 木的品 
系、 无 性系、 家系、 种源、 不 同的树 种等。 林木 生长环 境可广 义分为 两类： 一类为 
非生物 环境， 包括 气候、 海拔、 纬度、 地质 地貌、 土 壤等； 另一 类为生 物环境 ，包 
括生境 中的各 种动物 及微生 物等。 基因型 与非生 物环境 的互作 很早就 被植物 育种学 
家所 认识， 并将林 木品种 的稳定 性和适 应性的 估计和 检测， 剔除 环境的 影响， 准确 
评价 林木的 基因型 价值， 作 为林木 遗传改 良的重 要任务 之一。 一 般地， 遗传 稳定性 
高的品 种具有 良好的 环境缓 冲性， GEI 效 应小、 适应 性强。 而 基因型 与生物 环境的 
互作， 依研究 对象的 不同， 又 可分为 两类： 一 类是研 究寄主 与有害 生物的 相互作 
用； 另 一类指 土壤微 生物区 系与植 物之间 的相互 作用。 

林木经 济性状 如木材 产量、 木 材品质 等大多 为数量 性状， 受 环境影 响大， 存在 
明显的 GEI; 而且， 林木 世代周 期长， 大部 分树种 分布范 围广， 在林 木的整 个生命 
周 期中， 需要 经受多 年份的 土壤、 气候、 病虫 害等各 类环境 因子的 影响， 因而 ，与 
农作物 相比， 林木 基因型 与环境 交互作 用对于 林木培 育更为 重要。 林木的 GEI 可 
发 生于多 个层次 （种、 种源、 家系 和无性 系）。 在 多数树 种中， 发现 存在明 显的种 
源 （家 系、 无 性系） X 地点 交互作 用效应 

基因 型与非 生物环 境互作 的分析 方法有 很多， 已形成 了较完 善的评 价体系 ，但 
关 于其互 作机理 仍了解 不多。 Kang 认 为基因 型与环 境互作 （GEI) 与基因 型在不 
同环 境中的 差异表 达有关 [3]。 植物性 状包括 产量、 品质、 抗病 虫性等 性状的 表现都 
是基因 型和环 境共同 作用的 结果， 基 因通过 控制一 定的生 理生化 过程而 表达， 环境 
因素则 通过各 种作用 机制影 响着基 因所控 制的生 理生化 反应， 从而 影响基 因的表 
达。 分子 标记的 出现， 使得 基因型 与环境 互作研 究从基 因型水 平深人 到基因 水平。 
通过比 较同一 群体在 不同环 境条件 下的数 量性状 基因座 （quantitative  trait  loci, 
QTL) 的 表达， 可 以揭示 QTL 与 环境互 作效应 （QTL  by  environment  interac¬ 
tion  , QEI)。 在水稻 (  Oryza  sativa) 、 拟南芥 ( Arabidopsis  thaliana) 等 植物中 
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发现， 同一 试验群 体在不 同环境 中的检 测出的 QTL 数量及 效应有 差异， 效 应大的 
QTL 表 现较为 稳定， 能在各 种环境 中表达 M。 关于林 木基因 型与生 物环境 互作， 
目前主 要集中 在病虫 等生物 因子的 选择压 下寄主 植物多 样性、 林木抗 病虫群 体的鉴 
定， 病原 物与林 木基因 型互作 （GXE) 及其 对林木 性状的 影响等 m。 关于 林木基 
因 型与土 壤微生 物区系 互作， 有研 究结果 表明， 林木基 因型对 微生物 区系的 影响表 
现 在多个 层次。 不同种 类林木 对其土 壤中微 生物区 系的影 响存在 差异； 即使 同种植 
株 或同一 植株， 在不同 的生长 阶段和 生理状 态下， 对微 生物区 系的影 响也会 截然不 
同。 不同 基因型 大豆对 根际微 生物群 落功能 多样性 有显著 影响； 有人 证实转 基因植 
物中的 抗生素 基因可 以转移 到黑曲 霉中。 但也有 不同的 结果， 如转基 因欧洲 黑杨对 
土壤 三大类 微生物 （细 菌、 放 线菌和 霉菌） 数量 无显著 差异； 转基因 番茄等 农作物 
均未 发现外 源基因 转移。 但 这些仅 为短期 的评估 结果， 长期的 影响， 尚待 进一步 
试验。 

迄今， 我们对 GEI 的遗 传基础 仍了解 不多， 对于 基因型 与环境 互作机 理目前 
仍不 清楚， 尤 其对于 多年生 林木更 是所知 甚少， 而林木 基因型 与环境 互作对 于林木 
的高效 培育， 充 分发挥 基因型 的最大 潜力， 在最 适的环 境中， 配合最 适当的 栽培措 
施， 种植最 适的基 因型， 是 未来林 木人工 林经营 的理想 模式。 未来的 重点和 难点有 
以下 几个问 题需要 探索： 控制表 型的基 因为何 在不同 环境中 有不同 的表达 方式？ 
GEI 源于一 因多效 还是多 个基因 的紧密 连锁？ 控 制数量 性状的 基因能 否在不 同环境 
中稳定 表达？  QTL 能否作 为标记 辅助选 择的靶 基因？ 林木病 虫等在 与寄主 的相互 
适应 和对抗 互作过 程具有 什么样 的进化 模式？ 林木 基因型 （G)、 病虫害 （P) 及环 
境 （E) 三者之 间是否 存在级 联互作 （G/PXE) 效应？ 如何 评价林 木基因 型与根 
际微 生物区 系遗传 互作？ 另外， 从进 化和表 观遗传 学的角 度看， 长 期处于 生物和 
非生物 逆境中 的这些 基因型 是否会 产生适 应的进 化或表 观遗传 修饰？ 这些 难题如 
能 攻克， 必将给 林木遗 传改良 与充分 利用号 遗传资 源和环 境资源 提供重 要理论 
依据。 
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林 木高效 光能利 用和抗 逆性遗 传操作 

Genetic  Manipulation  for  High  Efficient  of  Light_energy 
Trapping  and  Stress  Resistant 


1.  多基 因转化 

植物 体内的 重要代 谢或关 键性状 发育， 通常都 是多步 骤的或 多基因 调控的 。转 
单基 因方法 已不能 满足研 究者对 植物基 因功能 的研究 需要， 也 不能实 现定向 的分子 
育种 目标。 刘耀光 建立的 “ 可转化 人工染 色体” （TAC) 载体 系统及 其大片 段转化 
技术， 成 功地把 10 个基因 一起转 化水稻 和拟南 芥[1-。 多基因 转化技 术是生 物技术 
发展 的必然 方向， 它定 会成为 树木分 子发育 机制、 木材 等重要 性状遗 传改良 等研究 
的关键 技术体 系[2]。 然而， 目前能 够携带 多个基 因且能 高效完 成多基 因遗传 转化的 
载体 极少， 用于林 木多基 因转化 的载体 尚未见 报道。 开 发木本 植物适 用的高 效多基 
因转化 载体及 其配套 技术， 无疑是 建立林 木多基 因高效 遗传转 化的核 心问题 
所在。 W 

2.  基因 工程中 特异性 启动子 的选择 及改造 

启动子 是精确 控制基 因在植 物体内 表达的 “开 关”。 目前， 基因 工程中 常用的 
是组 成型启 动子， 其特点 是表达 具有持 续性， 表达 量基本 恒定。 由于 外源基 因的持 
续 表达可 能对植 物生长 发育产 生不利 影响， 甚至 会使植 物死亡 《_。 为 了使外 源基因 
在植物 体内高 效发挥 作用， 同时又 可减少 对植物 的不利 影响， 需要选 择特异 性启动 
子。 特异 性启动 子可分 两类， 即诱 导型启 动子和 组织特 异性启 动子。 诱导型 启动子 
是 指受某 些物理 或化学 信号刺 激或环 境影响 而启动 或关闭 基因的 表达。 组织 特异性 
启动子 是指只 在某些 特定的 组织部 位或器 官中表 达通常 具有发 育调节 能力。 

在 基因工 程中， 根据实 际需要 和外源 基因的 特性， 选择 特异性 启动子 十分必 
要。 但目 前植物 天然的 特异性 启动子 多数表 达活性 不高。 同时， 根据 研究及 生产的 
实际 需要， 人们可 能需要 能够受 多种不 同因素 调控， 在不 同组织 器官、 发育 时期表 
达的特 异性启 动子。 但这些 启动子 往往在 自然界 中不存 在或很 难找到 因此 ，对 
天 然启动 子进行 改造， 通 过利用 特异性 顺式作 用元件 和增强 子序列 来构建 高活性 
的、 能 够精确 按照人 们意愿 进行表 达调控 的启动 子是目 前的重 要研究 问题， 也是基 
因工程 的难点 之一。 因此， 研究并 构建特 异性启 动子也 将会在 植物基 因工程 研究中 
发挥愈 来愈重 要的作 用™。 
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3.  转 基因技 术限制 

树 木转化 获得完 整的转 基因植 株需要 建立高 效的组 培再生 系统和 建立高 效的基 
因转化 系统。 林 木遗传 转化效 率相对 较低， 特别 是针叶 树种， 建立转 基因体 系还比 
较 困难。 除 了杨树 以外的 进行遗 传转化 的树种 分别有 杨属、 落叶 松属、 云杉属 、松 
属、 栗属、 胡桃、 刺槐、 桤木、 桉树、 苹果、 李和 葡萄等 20 多个 树种。 有 关杨属 
的转基 因研究 的报道 在木本 植物中 最多， 也较为 成熟， 但不同 品种和 基因型 的转基 
因效 率差异 很大， 很 多好品 种还没 建立起 转基因 体系。 相对于 阔叶树 的组培 系统的 
相继 建立， 只有 少数针 叶树种 的一些 基因类 型建立 了比较 高效的 组培、 再生 系统。 
针叶树 种的基 因工程 的瓶颈 主要在 于组培 系统特 别是体 细胞胚 系统的 建立。 针叶树 
种采用 农杆菌 介导的 遗传转 化即使 成功， 效率也 很低， 目前多 采用基 因直接 导人的 
基因枪 法[7’8]。 

植物转 基因方 法有农 杆菌介 导法、 基因 枪法、 花 粉管通 道法、 微注 射法、 电穿 
孔法、 微 束激光 打孔法 等多种 技术， 但目前 林木转 基因仅 能利用 农杆菌 介导法 、基 
因 枪法。 

在 树木基 因转化 研究工 作上， 应加强 我国重 要造林 树种的 组培和 转化系 统的研 
究， 强调收 集不同 造林树 种的基 因型， 筛选 出适宜 DNA 转化的 品系， 建立 针叶树 
种 的胚性 细胞系 和再生 系统， 为高效 基因转 化打下 基础。 同时， 建立 成套的 基因高 
效 转化、 可 控表达 的载体 系统， 形成 从基因 分离、 树木 转化、 基因可 控表达 到转基 
因 功能鉴 定的完 整技术 体系， 使我国 的林木 基因工 程技术 步人世 界先进 行列。 

4.  林木 高效光 能利用 

至今 木本植 物还没 有发现 CU 植物， 只 有草本 植物中 发现有 G 植物。 林 木植物 
和 许多重 要的经 济作物 （如 水稻、 小 麦等） 都是光 合效率 较低的 & 植物， 较低的 
光合作 用效率 成为限 制其生 物产量 进一步 提高的 主要内 在因素 D'M。 C4 植 物之所 
以有 高的光 合效率 是因为 它具有 C4 途径， 因此 ，在 c3 植物中 c4 途 径的存 在并运 
行， 也应 该是高 光效的 标志。 并且， 高光效 育种既 要考虑 植株结 构的高 光效， 更应 
考虑 生理功 能的高 光效。 从遗传 学看， 光 合器官 的结构 以及决 定其活 力的调 节系统 
极其 复杂， 受多 系统、 多基因 控制。 现已 证明在 C3 植物 中具有 C4 途径已 毋庸置 
疑， 但如 何提高 c3 植物中 G 途 径同化 C02 的 强度， 则是今 后的重 要研究 课题。 
如何把 & 植物 改造成 C4 植物 是科学 家长期 的梦想 [11] 。 

从 1966 年 澳大利 亚学者 Hatch-Slack 发现 C4 光 合途径 开始， 植 物生理 和育种 
学家就 试图用 C4 光合途 径改造 C3 作物， 以提 高主要 农作物 如稻、 麦 和大豆 等光合 
生 产力。 多 年来， 人们希 望通过 C3 植物与 C4 植 物杂交 ，将 C4 植 物同化 C02 的高 
效特性 转移到 C3 植物 中去， 但至 今尚未 取得令 人满意 的结果 m。 
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林 木理想 型育种 

Breeding  for  Ideal  Type  Trees 


1932 年， Heath 等认 为叶片 数量及 空间排 列方式 是决定 植物产 量差异 的重要 
因素， 引 出了植 物株型 问题。 1959 年， 日 本学者 角田重 H 郎根据 水稻、 大 豆和甘 
薯 的研究 结果， 首次 提出植 物株型 (plant  type) 的概念 [1] ， 但直到 1968 年 澳大利 
亚学者 Donald 系统 地提出 作物的 理想株 型概念 [2] 后， 有关 植物理 想株型 (ideal 
plant  type) 才真正 受到作 物育种 学家的 重视， 并在 水稻、 小麦、 玉 米等作 物育种 
中做 了大量 探索与 实践。 目 前关于 株型的 定义仍 没有一 个统一 标准。 杨守仁 等将植 
物株型 分为狭 义株型 ( plant  morphology) 和广 义株型 ( plant  type) , 狭义 株型指 
植株的 形态特 征及空 间排列 方式； 广 义株型 除形态 特征与 空间排 列方式 之外， 还包 
括与 光能利 用直接 相关的 生理、 生态 等生物 学性状 [3)。 相 似地， 对植 物理想 株型的 
定义 也不尽 一致。 Donald 认为， 植 物理想 株型是 指植株 个体间 竞争强 度最小 ，而 
产量最 高的株 型[2]。 杨守仁 则认为 理想株 型是指 在特定 生态条 件下， 与丰产 性有关 
的 各种有 利性状 的最佳 组配， 包括 个体和 群体两 个水平 M。 Donald 和 HamblinW、 
Cannell1  J  , 以及 Martin 等 W 将植 物理想 型分为 三类： 隔离 理想型 (isolation  ideo- 
type)、 竞争 理想型 （competition  ideotype) 以 及作物 理想型 （crop  ideotype) 。 理 
想 型育种 (breeding  for  ideal  type) 即以 培育植 物理想 型品种 为目标 的育种 方式。 
所谓 理想型 品种是 指尽可 能地集 中优良 性状， 最 大限度 地利用 各种环 境条件 （包含 
人 工条件 与自然 条件） 使 产量达 到最大 的标准 品种。 一 般地， 植物理 想型品 种应具 
备冠 型结构 合理、 株间竞 争少、 宜于 密植、 光合效 率与产 量高等 特点。 

林木 理想型 为植物 理想型 的组成 部分， 由于林 木个体 高大， 叶片、 分枝 等组成 
林 木冠型 特征性 状不易 测量， 目前仅 停留在 概念性 模型阶 段[2’6_8]。 公认的 观点认 
为， 林木 理想型 应包括 形态、 生理 生化等 性状， 这 些性状 与植物 产量密 切相关 。具 
体 指标包 括光合 速率、 水 分利用 效率、 N 吸收效 率以及 冠型结 构等。 如果 我们对 
这 些性状 的内在 机制很 清楚， 那么， 我 们就可 以构建 林木理 想型， 确 定标准 品种， 
通 过对组 成林木 理想型 性状的 选择， 可大大 提高遗 传增益 和育种 效率， 提高 林木生 
产力。 基 于上述 观点， Dickmann 提出 了林木 理想型 育种的 概念， 其 最终目 标为选 
育理 想型林 木品种 W。 理 论上， 林 木理想 型品种 可适应 各种土 壤气候 条件、 栽培措 
施 及培育 目标， 达 到高产 优质的 目标。 1986 年， 在日 本茨城 （Ibaraki， Japan)， 召 
开了  “ 林木冠 型结构 与产量 关系” 的国际 学术研 讨会， 对林木 理想型 育种做 了有益 
的 探索， 随后， 林木理 想型育 种逐渐 受到林 木育种 学家的 重视， 并在 杨树、 桉树、 
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椴树、 银 合欢、 柚木 等阔叶 树种， 以及 松树、 云杉、 柳杉、 南 洋杉等 针叶树 种中开 
展了大 量研究 [9]。 然而， 迄今 为止， 林木理 想型育 种进展 不大。 究其 原因， 主要是 
组成林 木理想 型的性 状均为 复杂的 多基因 性状， 这些 性状的 测定较 困难。 而且 ，目 
前 我们对 这些性 状与林 分产量 的内在 控制机 制也不 清楚。 因而， 林木 理想型 育种是 
一 个极富 挑战的 课题， 需 要林木 遗传、 树 木生理 及森林 培育等 多个学 科领域 的科学 
家协作 研究。 随 着我们 对控制 生长和 产量的 生理生 化机制 更好地 了解， 林木 冠型性 
状更易 度量， 尤 其是随 着植物 生理与 分子生 物学等 领域新 技术、 新 方法的 不断发 
展， 林木 理想型 育种的 梦想终 将变成 现实， 必将大 大提高 森林生 产力。 
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几种 中华名 花的起 源与形 成问题 


Origin  and  Creation  of  Several  Chinese 
Famous  Ornamental  Plants 


花 丼是观 赏植物 （园林 植物） 的 通称， 其 中具悠 久栽培 历史、 为 国人喜 闻乐见 
的杰出 代表， 称 为中华 名花。 在 我国十 大传统 名花评 选中， 1987 年 上海园 林学会 
等主持 者最为 正规。 我 们现在 研究的 中华名 花起源 与形成 问题， 即以 那次评 选的十 
大名花 为准。 

由于 弄清花 卉起源 与演化 对花丼 乃至植 物遗传 育种与 文化产 业的重 要性， 因此 
研究 解决这 方面的 问题， 有 其重大 的理论 与实践 意义。 

但事 实上， 却有若 干中华 名花的 起源与 形成过 程并未 弄清， 从而 影响了 更好、 
更有 效地推 动名花 乃至植 物遗传 育种与 栽培。 在十大 传统名 花中， 起 源问题 最大者 
当属 梅花与 菊花， 而 牡丹、 兰花 （国 产） 有 些问题 存疑， 其余 月季、 荷花、 桂花、 
水仙、 茶花、 杜鹃花 则问题 不大。 

1. 梅花 

梅 花的起 源迄今 有两种 看法。 一是种 间杂交 起源， 杏与李 杂交产 生梅。 二是单 
种 起源， 梅是 原始杏 的一个 分支； 但 在梅的 进化过 程中， 又渗 人了杏 、李 、桃 、山 
桃等近 缘种的 种质。 如果 是杂交 起源， 那梅 与杏、 李的种 间杂交 （回 交） 以 及近缘 
种之间 的杂交 与株选 就应该 成为梅 花育种 的主要 途径。 如果 是单种 起源， 那 梅的自 
交或实 生选种 以及远 缘杂交 等就应 是梅花 性状变 异与选 择的主 要来源 

目 前最早 的考古 发现是 河南新 郑出土 的碳化 梅核， 说明 7500 年前梅 已被作 
为果品 食用。 上 海青浦 菘泽、 江 苏吴江 梅堰、 河 南安阳 殷墟、 湖南 长沙马 王堆西 
汉 墓等遗 址中均 有梅核 出土， 这 表明梅 树曾广 泛分布 在华夏 大地， 而且得 到了普 
遍 利用。 我 国南方 17 个省、 区 均有野 生梅树 分布， 这 些野生 资源和 丰富的 品种， 
使 中国被 世界公 认为梅 花起源 中心。 梅以花 闻天下 约始自 2000 年 前西汉 初叶。 
汉 初梅花 多属江 梅型、 宫 粉型， 或少量 朱砂型 。隋 、唐、 五代时 期梅花 栽培渐 
盛， 此期的 主要品 种仍属 单瓣、 宫粉品 种群， 朱砂、 绿萼品 种群或 许已经 出现。 
宋代 是艺梅 的高潮 时期， 梅花 品种群 大增， 除 江梅、 宫粉、 朱砂、 绿萼等 之外， 
新增 玉蝶、 早梅、 黄香、 及 杏梅品 种群。 元代 出现台 阁型。 明代 已形成 南京钟 
山、 苏州 光福、 杭 州西溪 等赏梅 胜地。 清代 出现照 水梅。 近代黄 岳渊、 黄 德邻父 
子 在上海 黄家花 园中搜 集了不 少梅花 品种， 包括 日本的 洒金、 垂枝品 种群， 并出现 
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了 龙游梅 品种群 （图 1)。 


图 1 梅花 品种的 多样性 
A. 单瓣； B. 宫粉； C. 玉蝶； D. 黄香； E. 绿萼； 

F. 洒金； G. 朱砂； H. 垂枝； I. 龙游； j. 杏梅； K. 美人 


刘连森 对形态 性状聚 类分析 认为， 湖南 省果梅 种质资 源中渗 人了较 多的杏 、桃 
种 质和少 量的李 种质。 包满 珠对梅 孢粉学 的研究 表明， 不同 类型间 花粉有 明显差 
异， 说 明梅起 源的多 元性； 梅与 杏亲缘 最近， 桃 次之， 李 较远。 刘青 林对梅 花近缘 
种亲 缘关系 RAPD 研究的 结果也 表明， 梅与 杏的亲 缘关系 最近， 与李 较近， 与山 
桃、 毛樱 桃较远 [2]。 高 志红对 核果类 果树代 表品种 RAPD 分析 表明， 梅和 杏的亲 
缘关系 最近， 桃 次之， 李 最远。 以上 研究结 果都表 明梅与 杏的亲 缘关系 最近， 但在 
同李 和桃的 关系远 近的问 题上， 则 不同学 者有所 分歧。 日本吉 田雅夫 根据杂 交亲和 
性和果 核形态 认为， 梅 与杏、 李均 有亲缘 关系。 其 中从梅 到杏， 依次 为野梅 、小 
梅、 中梅、 大梅、 杏梅、 梅杏、 日 本杏、 欧 洲杏； 梅与李 有杂种 李梅， 包括 4 李 
梅 ’、 ‘PM1-1’、 •PM1-4, 等； 杏 与李另 有杂种 李杏等 [3] 。 

花梅 是野梅 经果梅 演化而 来的， 但 也存在 着逆向 演化。 梅 花的垂 枝与曲 枝是直 
枝两 个不同 的演化 方向。 花瓣从 单瓣— 复瓣— 重瓣， 其 重瓣化 的主要 途径是 雄蕊瓣 
化。 花色有 两系， 即有两 个演化 方向： ①浅粉 —粉红 —红— 肉红— 深红； ② 白—乳 
黄 —黄— 淡黄。 绿 萼可能 是较早 的变异 性状， 淡 绛紫、 绛 紫是花 萼原始 的表现 。包 
满 珠同工 酶分析 表明， 野 生梅、 半野 生梅， ‘ 单粉垂 枝’和 ‘淡晕 宫粉’ 均较 原始， 
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‘ 白须朱 砂’和 4 送春’ 较为 进化， 4 大羽’ 最为 进化。 

美 人梅是 最近出 现的梅 花类型 ，是 1895 年由 紫叶李 与宫粉 型梅花 杂交育 
成的， 但何种 宫粉品 种不得 而知。 明 军根据 AFLP 指纹， 从 64 个宫粉 品种中 
推测 4 清 明晚粉 ’、 ‘ 粉玉宫 粉’和 4 蔡山 宫粉’ 可 能是美 人梅的 父本。 但在 
19 世纪 末叶， 4 清明 晚粉’ 等 品种尚 未出现 或未经 命名， 因此美 人梅之 父本品 
种仍 有存疑 [4]。 

2. 菊花 

关于 菊花的 起源归 纳起来 主要有 多元起 源说和 单元起 源说。 多元 起源说 认为， 
菊 花起源 的途径 不是唯 一的， 可能 由几种 方式先 后起源 或同时 起源。 单元起 源说又 
包括单 种源说 和多种 源说。 单种源 说认为 菊花系 由野菊 ( Chrysanthemum  indi- 
cum) 演化 而来； 或起 源于日 本南部 的原菊 ( C.  occidentali-japonese') 。 菊 属植物 
多数 种间杂 交非常 容易， 多种 源说认 为菊花 为杂种 起源， 由两 个或多 个种互 相杂交 
而来。 有人认 为是由 小红菊 ( C.  chanet.ii) 、 毛华菊 ( C.  vestitum) 等杂交 而来； 有 
人认为 是由小 红菊、 毛 华菊、 野 菊杂交 而来； 有人认 为在唐 代或更 早时， 华 北分布 
的 小红菊 和南方 集中分 布的野 菊在华 中地区 通过天 然杂交 而产生 了菊花 的祖先 。我 
国多 数学者 认为菊 花应起 源于毛 华菊和 野菊的 天然杂 交种。 陈 俊愉、 王 彩云、 赵惠 
恩、 周 杰研究 组已在 安徽、 湖 北和河 南三省 发现、 记载、 研究 了种间 杂种。 陈俊愉 
及其 助手自 1961 年 起连续 进行了 菊属植 物种间 杂交， 创造了 不同亲 本种间 多种远 
缘杂交 组合达 18 个 以上， 在^及^ 中， 有不 少重瓣 花及紫 、红、 粉各色 变异出 
现， 可 见这批 “合 成菊” 俨然 已酷似 菊花， 用几 年时间 就几乎 用人工 “合 成”了 
家菊。 

菊花 起源于 中国， 1957 年我国 学者陈 封怀、 王秋圃 等在南 京开展 杂交研 
究， 推论 野菊、 小 红菊、 毛 华菊， 甚至 菊花脑 ( C.  nankingense) 等都参 加了菊 
花种源 组成， 认为毛 华菊、 野菊和 紫花野 菊是菊 花的祖 先种。 1961 年 陈俊愉 
等将人 工远缘 杂交实 验法用 于菊花 起源的 研究， 并 从此开 始了近 半个世 纪的连 
续接力 研究， 宏观方 面如种 质资源 引种、 形 态学、 分 类学、 人工远 缘杂交 ，与 
微观方 面如细 胞学、 分子水 平测试 的研究 相结合 [5_9]， 现 初步认 为菊花 是“栽 
培 杂种复 合体”  (hybrid  cultigen  complex), 是个高 度远缘 杂交起 源的人 工形成 
物种， 其主要 亲本为 毛华菊 (C.  vestit.um) 和野菊 ( C.  indicum) , 而 在稍后 紫花野 
菊 （ C.  zawadskii) 、 甘菊 （ C.  lavandulif  olium) 、 菊花脑 （ C.  nankingense、 、 异色 
菊 ( C.  dichrum) 、 小红菊 ( C.  chanetii) 等参 加杂交 或通过 花粉渗 人种质 D('] 
(图 2)。 
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图 2 菊 花起源 的野生 近缘种 

A. 毛 华菊； B. 野菊 （大 花大 叶者） 和甘菊 （小 花小叶 者）； C. 紫花野 
菊； D. 小 红菊； E、 F. 毛 华菊与 野菊的 杂交种 


日 本学者 KiShimot0[11] 对菊 属植物 叶绿体 基因组 RFLP 分析 发现， 栽培 菊花与 
甘菊 RFLP 带 型的一 致性， 推断甘 菊与栽 培菊花 有较近 的亲缘 关系。 随后 他对原 
产 日本的 12 个野 生菊和 1 个品 种进行 叶绿体 DNA 的 PCR-RFLP 分析， 没 有发现 
与栽 培菊花 有相同 酶切谱 带的野 生种， 承认菊 花的起 源不在 日本， 而 推测野 菊可能 
是菊花 的主要 祖先。 卩吐^等[12]以 叶绿体 DNA 分子 标记、 重 复序列 DNA 的基因 
座 位差异 研究了 野菊、 紫花 野菊、 矶菊 ( C.  pacificum) 、 日本菊 ( C.  japonicum) 、 
日 本原菊 和菊花 的起源 与亲缘 关系， 认为野 菊可能 是菊花 的重要 祖先。 

美国的 《园 艺大全 ffi》 Third  )[n| 认为： 设 想为种 间杂种 起源， 亲本 
包 括野菊 ( C.  indicum') ,  C.  j aponense,  C.  makinoi,  C-  ornatum, 甚至可 能他 
种 …… 是中国 起源。 这种对 日本种 的较多 肯定和 对中国 种一笔 带过， 实际缺 乏科学 
根据， 因而造 成很大 的不全 面性。 

该难 题的主 要困难 是缺乏 连贯的 名花历 史文化 材料， 古代 既无蜡 叶标本 遗留， 
又缺 照片， 等等。 在牡 丹上， 起 源物种 尚在争 论中， 但 中原牡 丹之杂 种起源 则已为 
学 术界所 公认， 对于 兰花， 则中国 兰起源 地点无 争议， 始 栽年代 有不同 看法。 其余 
传统 名花之 起源， 则 无多大 争议。 但随着 对野生 种质资 源与天 然远缘 杂种之 发现， 
人 工种间 （属 间） 杂交 实验以 及分子 系统学 的深人 发展， 大量古 老品种 的取样 、多 
个可 能野生 种以及 外类群 多个适 宜基因 序列的 分析， 构 建出反 映物种 树的基 因树， 
有 望揭开 菊花、 梅花等 中华传 统名花 之真正 起源与 身世。 
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花卉器 官瓣化 及变型 的原因 


Controlling  Facts  of  Double  Flower  Trait  and 
Variation  in  Floral  Organ 


花是被 子植物 进化途 径中， 最 为变化 多端的 结构。 花的 典型结 构是由 4 轮花 
器官 组成， 从 外到内 分别是 花萼、 花冠、 雄蕊群 和雌蕊 群[1]。 在长 期的自 然进化 
和 人工选 择下， 花 器官的 结构变 异千姿 百态、 相当 复杂。 观 赏植物 之所以 具备良 
好 的观赏 特性， 是和它 们花器 官瓣化 与变型 密不可 分的。 例如， 原 始的野 生梅花 
一般为 5 枚 花瓣， 但经 过长期 人工选 育后， 已出现 ‘ 千叶红 ’、 4 大 宫粉’ 等花瓣 
数量在 40 枚左右 的珍稀 品种。 牡丹、 芍药 作为大 型花的 代表， 其 花器官 的瓣化 
也 是异常 丰富， 从原 始的单 瓣花变 异到皇 冠型、 绣 球型、 金 环型等 数十个 花型； 
花瓣数 量也从 5 〜 10 枚激 增到上 千枚。 仅根据 这些具 象化的 名称， 我们就 可以想 
象 其仪态 之盛。 而其 中最为 奇特的 当属台 阁型， 一个花 枝上有 两花甚 至彐花 、四 
花上下 重叠， 一花开 后一花 又开， 故花 瓣数量 倍增。 兰科是 有花植 物最大 的科之 
一， 约有 800 属， 30  000 〜 35  000 种， 多数观 赏兰的 花萼已 瓣化， 以丰 富的色 
彩、 各异的 形态呈 现在世 人面前 （图 1)， 如著 名的蝴 蝶兰； 中国 地生兰 的花萼 
变 异也很 丰富， 有 的向上 翘起、 有的 下垂、 有 的侧萼 卷曲、 有的似 飘带、 有的似 
镰刀； 兰 科植物 真正的 花瓣有 3 枚， 也 是千变 万化， 有 的柔软 光洁、 有的 如虾蟹 
钳棒， 有的本 应在花 上部的 唇瓣， 却经历 180° 旋转， 成为兰 花下部 最漂亮 、最 
奇特的 部分， 如 形似口 袋的拖 鞋兰、 杓兰、 呈 现筒状 的卡特 兰等。 在 菊花中 ，花 
型的 重瓣性 变异也 是千差 万别， 如传 统名菊 4 十丈珠 帘\ 花 瓣呈现 丝发型 ，其 
粉 白色的 花瓣下 垂可达 30cm， 在花卉 界尤为 罕见； 另外 还有飞 舞型、 贯 珠型、 
钩 环型、 璎珞型 等花型 变异。 

花器 官瓣化 是观赏 植物主 要的观 赏性状 之一， 但由 于其起 源方式 的多样 性及遗 
传规 律的复 杂性， 使得观 赏植物 花器官 瓣化与 变异的 研究十 分困难 。从 1911 年 
Sunders 最 早研究 紫罗兰 ( Mattiola  incana) 的瓣性 遗传规 律开始 ，到 1983 年 
Reynolds  和  Tampion  的专著  Double  Flowers  a  Scientific  Study  出现， 都是 用经典 
遗 传学的 方法对 花器官 瓣化的 遗传规 律进行 探讨和 分类， 但未 阐述重 瓣花的 形成机 
理。 1990 年 Yanof  Sky 等成 功分离 拟南芥 ( Arabidopsis  thaliana) 花器官 发育的 
C 功 能基因 AGAMOUS  (AG),  1991 年 Coen 和 Meyerowitz 提出了 著名的 花器官 
发育的 “ABC 模 型”， 2001 年 Theissen 提出了  “ABCDE 模型” （图 2) 和 “四聚 
体 模型” 的 构想， 以及 Lenhard 和 Lohmann 分别 提出了  WUSCHEL  (1F[/S  ) 基 
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因和 基因 相互作 用形成 的反馈 调节环 （regulatory  loop) 理论， 才 初步揭 7K  了 
部分植 物花器 官瓣化 的机理 m 。 

花器 官瓣化 与变异 的起源 方面， 目 前认为 主要有 6 种 方式， 即积 累起源 、雌 
雄蕊 起源、 花序 起源、 重复 起源、 台阁 起源、 苞片 起源。 各 种起源 方式因 不同的 
物种 而有所 差异， 在某些 情况下 可能有 交叉。 ①积累 起源： 花瓣自 然增加 ，即自 
原 有花瓣 向内， 层 层自然 増加， 逐渐分 化发育 而成。 这种方 式在自 然界中 普遍存 
在， 如考 石竹属 ( Linanthus) 植物 的花冠 裂片以 5 为 基数， 偶尔 有少于 4% 的植 
株 花冠裂 片数量 增加的 现象， 以 这些变 异株为 材料， 经过 5 个世代 的人工 选择， 
所有后 代植株 的花瓣 都多于 5 个 裂片， 有些达 8 〜 9 个 裂片。 牡丹、 芍药 的重瓣 
花 类型起 初也是 花瓣由 外向内 增多， 在花托 上整齐 排列， 内 外花瓣 相似， 经过长 
期的 人工选 育形成 了现在 的千层 类花。 ② 雌雄蕊 起源： 雌雄 蕊瓣化 或退化 消失， 
而演 变成许 多大小 不同、 形状 各异的 花瓣， 这 是形成 重瓣花 的最主 要来源 。牡 
丹、 芍 药中的 “ 金心”  “ 金带” 等 类型、 梅 花中的 “ 碎瓣” 现象， 都是这 雌雄蕊 
未完 全瓣化 的中间 类型。 由 于雌雄 蕊在一 系列生 理生化 特性上 是相对 立的， 它们 
在氧 化-还 原势、 pH、 所 含生理 活性物 质的种 类如植 物激素 和激素 的前体 等方面 
都有 明显的 差别。 这些 差别说 明雌雄 蕊瓣化 的过程 可能是 十分复 杂的。 ③ 花序起 
源： 如 在菊科 植物的 花序由 许多单 瓣小花 构成， 当外 轮管状 花延伸 或扩展 成舌状 
或管状 花瓣， 而心 花保持 不变， 就是单 瓣花； 当大部 分或全 部的心 花也变 成舌状 
花 或管状 花时， 就 形成重 瓣花。 ④重复 起源： 又 称套筒 起源， 主要 出现在 合瓣花 
植 物里， 特点是 2 〜 3 轮合 瓣花， 内层 完全重 复外层 的结构 和裂片 基数， 而雌雄 
蕊、 萼片均 未发生 变化， 如重 瓣的曼 陀罗、 矮 牵牛、 丁 香等。 ⑤台阁 起源： 台阁 
花表 现为花 枝极度 压缩而 成为花 中花， 通常 是花开 后又有 一朵花 开放， 两 花内外 
重叠， 下位 花发育 充分， 上 位花退 化或不 发达， 但也 有上下 位花都 发育完 全的花 
型。 对牡 丹花芽 形态分 化研究 发现， 牡 丹台阁 类型是 由同一 花原基 分化出 的上下 
重 叠的花 器官， 每 个花器 官的分 化顺序 与单花 相同， 当下位 花分化 到雌蕊 原基并 
继续 瓣化的 同时， 向内 分化上 位花的 花瓣、 雄蕊、 雌蕊， 如 牡丹的 4 葛巾紫 7 、 
‘脂 红’和 4 瑛洛 宝珠’ 等 品种。 ⑥苞片 起源： 是由 于苞片 或花萼 在发育 过程中 
发生了 一定的 变化， 形 成类似 花瓣的 器官。 例如， 一 品红的 “ 花瓣” 实际 上是苞 
片变异 形成， 白 玉兰、 蝴 蝶兰、 香茶薦 子等观 赏植物 的外层 花被也 是由花 萼瓣化 
形 成的。 

究 竟是什 么原因 引起观 赏植物 花器官 瓣化和 变异， 一直是 学者追 踪探讨 的科学 
问题。 近代分 子生物 学研究 认为， 花器官 与叶属 同源， 花发育 是分生 组织同 源异型 
基因与 调控的 目标基 因协同 作用完 成的， 花的发 育不同 阶段， 依次激 活下游 目标基 
因 表达的 结果。 如遇 下游目 标基因 缺失、 重复、 突变或 转座子 插人、 跃 出等， 发生 
花器官 异常发 育或回 复突变 
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为了从 普遍意 义上解 释重瓣 花现象 ， 20 世纪 90 年代， 科学家 提出了  ABC 模 
型[4]。 在这个 经典模 型中， 花器 官是由 A、 B 和 C 三类 器官特 征基因 共同表 达的结 
果。 A 类 基因单 独控制 萼片的 形成； A 类和 B 类基 因联 合控制 花瓣的 发育； B 类和 
C 类 基因共 同决定 雄蕊的 形成； C 类 基因单 独调控 心皮的 形成。 A 类 基因和 C 类基 
因相互 抑制， 当 C 类基因 丧失功 能后， A 类基因 在花的 整个发 育时期 表达， 反之 
亦然。 ABC 模型中 C 类和 B 类 基因在 重瓣花 的形成 中扮演 重要的 角色， 它 们的突 
变或 者超表 达可以 导致重 瓣花的 形成。 此后 发现的 E 类功 能基因 SEPALLATA  1 
(SEP1  ),  SEPALLATA  2  (SEP  2  )  fP  SEPALLATA?,  (  SEP  3  ) 具 有激活  A、 
B、 C 类 基因的 功能， 基 于此， 科 学家在 ABC 模型的 基础上 提出了  ABCDE 模型用 
于解 释各种 花器官 特性基 因调控 模式， 同时 提出了  “ 四聚体 模型” 解释 ABCE 基 
因间互 作关系 [5]。 在拟南 芥中， ABC 类 基因与 SEP 基 因联合 表达可 以使叶 片转化 
成为完 整的花 器官， 证明了  ABCE 基因联 合作用 决定了 花器官 特征。 这些 理论在 
解释一 些花卉 的重瓣 现象时 获得了 成功。 但 是这些 理论本 身并不 完善， 比如 现在还 
难 以确定 这些转 录因子 的目标 基因， 而 且观赏 植物中 的奇花 异丼， 显 然比拟 南芥等 
模式植 物更为 复杂。 

另外除 分子机 制外， 花发 育还与 外界环 境有着 密切的 关系。 植 物经过 一定的 
营 养生长 以后， 顶端 分生组 织感受 到外界 因子， 如光照 （光 强、 光质、 光照时 
间）、 温度 （高 温、 低温、 变 温）、 水分 （土壤 水分、 空气湿 度）、 激 素等， 其属 
性发生 改变， 由营养 生长转 人生殖 生长。 例如， 山 茶花在 长日照 （13.  5 〜 16°C 
h/d), 高温 （白天 27°C、 夜间 18°C) 条件 下形成 花芽， 花芽又 在低温 （10°C 以 
下）、 短日照 (8~9h/d) 诱 导下进 人开花 程序； 凤 仙花经 GA3 处 理后， 其 花的重 
瓣性从 66.  7  % 增加为 100  %。 由此 可见， 花的 发育是 内部基 因与外 部环境 相互作 
用 表达的 结果。 

在观赏 植物花 器官瓣 化与变 异原因 这一领 域里， 有大 量值得 探索、 发 现的科 
学 问题。 ① 花器官 变异是 如何发 生的？ 其 机理是 什么？ 雌雄 蕊原基 和花瓣 原基如 
何分化 以及分 化形成 的临界 时间点 在哪？ ②花 分生组 织同源 异型基 因是如 何激活 
其下游 目标基 因的？ ③环 境因子 （光 、温 、水 、气、 土等） 是如何 作用于 内部基 
因？ 其 信息是 如何传 递的？ 是否 存在基 因传递 网络？ ④花 的培育 何时走 进智能 
时代？ 
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图 1 形态 各异、 变 幻多姿 的兜兰 花器官 


A 


B 


1  2  3  4a  4b 


花瓣  雄蕊 


AP3-P1 

AP1，AP2  ― || —  AG 

AGL11? 

SEP1/SEP2/SEP3 


图 2 拟南芥 花器官 决定的 ABCDE 模型 
(A-E 模型） 

A.  ABCDE 模型； B. 来源 于拟南 芥且在 AB- 
CDE 模型中 提供发 育同源 异型功 能的蛋 白质： 

“ - ”. 未知 C 功能蛋 白质是 否介入 胚珠发 

育； ”  . 推测 AGL11 是 D 功能蛋 白质； 
“ —— ” . 蛋白 质相互 拮抗； .蛋 白质形 
成异 源二聚 体；“ ，”. 蛋白质 作用方 式未知 
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病毒 影响花 卉花色 的机理 


Regulatory  Mechanism  of  Flower  Color  by  Virus 


花是高 等植物 的生殖 器官， 是连 接孢子 体与配 子体的 纽带。 花色 是指花 各组成 
部分的 颜色， 一般 特指发 育成花 瓣状的 那部分 的颜色 （花 瓣、 花萼 瓣化、 雄蕊瓣 
化、 雌 蕊瓣化 等）。 从进 化的角 度看， 花 器官着 色是为 了吸引 昆虫， 并以特 定的着 
色方式 （花蜜 标识） 引 导昆虫 传粉， 从而提 高传粉 效率。 从园 林的角 度看， 花是园 
林 植物主 要的观 赏部位 之一， 而 花色则 是其主 要的观 赏性状 之一。 

植 物的花 色千变 万化， 色彩 纷呈。 从 19 世纪 开始， 人类 对花色 的认识 逐渐深 
人。 其生化 物质基 础已经 被揭示 出来， 决 定花色 的主要 成分有 类胡萝 卜素、 类黄酮 
和其他 色素。 类胡 萝卜素 包括胡 萝卜素 和胡萝 卜醇， 是构成 黄色、 橙 色和红 色的色 
素。 类 黄酮类 化合物 包括花 色素苷 和花黄 色素， 花 色素苷 是构成 从红色 到紫色 、蓝 
色 的主要 物质， 花黄色 素的颜 色变化 幅度从 象牙白 色至深 黄色。 不同 色素在 花瓣细 
胞中 的存在 状态、 数量比 例和空 间 分布格 局决定 了花的 颜色。 

20 世纪 50 年代， 随着 分子生 物学的 发展， 人类对 各色素 的合成 途径和 调控机 
理有 了广泛 深人的 研究。 特 别是类 黄酮， 其合 成途径 已基本 清楚， 很 多重要 的合成 
酶 结构基 因和调 控基因 都已经 被克隆 出来。 而 类胡萝 卜 素合成 途径的 研究也 取得了 
巨大 进展， 很 多关键 基因已 被克隆 出来， 但是 复杂胡 萝卜素 的末端 基团、 甲 基基团 
以及多 烯烃链 翻译后 的修饰 过程还 不清楚 [1] 。 

外界非 生物环 境因子 （如 光照、 温 度等） 可 以通过 调节色 素合成 途径上 的结构 
基因或 者调控 基因， 决 定色素 产生的 种类、 影响 色素生 物合成 速率、 影响色 素积累 
量和稳 定性， 从而影 响花色 [2]。 同样， 生 物因子 （如 病毒） 也 能通过 影响色 素合成 
途径 来改变 花色， 是花 色形成 的来源 之一。 

病毒的 侵染使 有些植 物的花 色或叶 色发生 改变， 表现 出不规 则彩斑 （斑 块或条 
纹的 形状、 大小、 着生部 位不规 律）。 一般情 况下， 被侵 染植株 叶片出 现褪绿 、黄 
化等 症状， 叶肉细 胞内叶 绿体结 构和功 能遭到 破坏。 褪 绿部位 的叶绿 体发育 不良， 
基粒类 囊体垛 叠差， 体积 变小， 数量 减少， 有 的发生 团聚或 接合， 成 熟叶绿 体往往 
肿胀、 片层 松散， 甚 至整体 瓦解。 这 种病毒 改变叶 色的机 理是， 病 毒的外 壳蛋白 
cp 在被 侵染的 寄主细 胞叶绿 体中， 特异结 合在类 囊体的 光系统 n 上， 阻止 了电子 
在传递 链中的 传递， 电子传 递链中 断导致 氧原子 积累， 降解叶 绿体， 叶片出 现花斑 
症状。 

但是， 病 毒侵染 引起花 色改变 的机理 却还不 清楚。 早在 1576 年， 就有 了关于 
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病毒 （郁金 香碎色 病毒） 引 起郁金 香花色 改变的 记载。 病毒侵 染使郁 金香红 色和紫 
色 品种的 花瓣表 皮细胞 中花青 素含量 降低， 出现花 色断裂 (color  broken) ; 但是， 
在 白色和 黄色品 种中， 由于 没有花 青素， 病毒侵 染并没 有使花 色发生 改变， 只表现 
叶片 症状。 之后， 陆 续在香 石竹、 紫 罗兰、 虞 美人、 唐 菖蒲、 矮牵牛 等花丼 上发现 
了由 病毒侵 染引起 的花色 改变。 目前， 研 究集中 在花斑 症状的 描述和 产生病 症的病 
毒种 类上； 但是， 病毒使 花色改 变的机 理却不 清楚。 上文已 介绍， 花 色主要 由色素 
在 花瓣细 胞中的 种类和 数量等 决定。 因此， 可推 测病毒 对花色 的影响 可能通 过某种 
机制改 变色素 的合成 系统来 实现。 

一般 认为， 基因沉 默是真 核生物 基因组 抵抗病 毒侵染 的一种 调控机 制™ 。其 
中， 转 录后基 因沉默 ( post-transcriptional  gene  silencing ,  PTGS) 是植物 特有的 
对 病毒侵 染产生 自然抗 性的一 种表现 形式。 而且， 在某 些表达 病毒序 列的转 基因植 
株中， 以 同源性 为基础 的抗性 很明显 依赖于 PTGS。 相反， 植 物病毒 似乎又 拥有抑 
制 PTGS 的 能力。 这些 现象与 PTGS 在 植物- 病毒互 作共进 化过程 中的长 期角色 
一致。 

查耳 酮合酶 (CHS) 是花 青素合 成途径 中的关 键蛋白 之一， CHS 的基 因沉默 
可以 导致花 或种皮 的颜色 缺失。 1990 年， 科学 家在紫 色矮牵 牛中过 量表达 CHS， 
并没有 使花色 变深， 与预 期结果 相反， 转基 因植株 却表现 出白花 或者杂 色的花 ，这 
就是 由内源 CHS 和 转基因 CHS 的 PTGS 导致的 基因沉 默[4]。 但是， 2001 年 ，当 
科 学家以 ‘ 红星’ 矮牵牛 （蓝 色的花 瓣上均 匀分布 有五条 白色的 条斑） 为材料 ，用 
黄 瓜花叶 病毒等 3 种不 同的病 毒进行 侵染， 结果 在白色 的条斑 上恢复 出现了 一些蓝 
色 斑点， 只不 过形状 各异大 小不同 [5]。 这种白 色条斑 上局部 的蓝色 恢复， 主 要是由 
于 病毒侵 染抑制 了矮牵 牛内源 CHS 的 PTGS, 而使 CHS 局部表 达水平 上升。 

另外， 科学家 在种子 的着色 （与 花的 色素物 质基础 相同） 机 制中， 也发 现了类 
似的 机制。 2009 年， 科学家 以大豆 为研究 材料， 发现 大豆中 含有组 织特异 的内源 
CHS  siRNA, 可以沉 默大豆 种皮中 CHS 基因 家族的 大部分 成员， 而 使大豆 呈乳黄 
色， 而且 该沉默 机制只 发生在 种皮中 （子 叶和 营养器 官中都 不含有 CHS 
siRNA)[(； -  „ 即 大豆种 皮呈现 黄色， 并不是 由于大 豆缺少 花青素 的合成 系统， 而是 
其中 的关键 基因被 内源的 RNA 干扰 机制沉 默了。 而且 ，对 CHS  mRNA 和 siRNA 
分析 表明， 这 种沉默 发生在 转录后 （PTGS)[7]。 但是， 当科 学家用 黄瓜花 叶病毒 
侵染大 豆后， 产 生的种 子出现 紫红的 斑块， 这主要 是由于 烟草花 叶病毒 产生的 2b 
沉默抑 制蛋白 抑制了  CHS 的 PTGS， 使 大豆种 皮表达 出不同 水平的 CHS 而 着色。 

阐 释病毒 影响花 丼花色 的机制 有重要 的理论 价值， 而且将 对花色 育种产 生重要 
的指导 作用。 以 上两个 例子， 都是病 毒抑制 了植物 体内的 PTGS， 导致了  CHS 表 
达 能力的 释放， 从而使 花或种 皮出现 深色的 斑点； 但是在 观赏植 物中， 很多 花丼的 
深色 花瓣上 还存在 着丰富 的由病 毒造成 的浅色 花斑， 导致这 种现象 的机制 还不清 
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楚。 此外， 从 长期的 进化角 度看， 植物- 病毒的 互作共 进化过 程中， ①植 物是否 
“ 借用”  了 病毒的 某些机 制来调 控自身 的花色 改变， 并将这 些机制 内化？ ② 病毒的 
遗 传信息 是否能 够以某 种方式 整合在 植物的 基因组 上导致 花色的 变异？ 
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植物 花香物 质的形 成与释 放机制 


Emitting  and  Formation  Mechanism  of  Plant  Volatile  Compounds 


视觉、 听觉与 味觉的 存在让 动物在 与环境 的互作 中能够 生存与 适应。 刚 出生并 
没 有见到 过花的 蜜蜂却 对花色 有一种 本能的 偏爱， 其 最喜欢 的是紫 色花。 榕 树与小 
蜂， 一直是 人们探 识动物 与植物 如何形 成稳定 合作关 系的经 典模式 系统。 相 对动物 
而言， 植物则 是则没 有视觉 与听觉 的存在 （大 多植 物只能 在原位 与环境 互作， 目前 
仅 知兰科 花卉柱 头可扭 曲迎合 受精， 这 现象虽 然像视 觉上的 认识， 其 实是一 种适应 
性行 为）。 花香， 按 照目前 人类的 认识， 只是部 分植物 的一种 属性， 也是植 物吸引 
传粉 昆虫或 抵制草 食动物 的一种 适应性 进化。 味 觉的存 在是动 物甚至 植物与 环境互 
作 的一个 适应性 要求， 这一点 为我们 定义花 香增加 了思考 空间。 在某种 情况下 ，对 
人 而言， 认为花 是香的 ，然 而对于 其他各 种动物 来说， 生物进 化赋予 它们的 味觉不 
一， 就像人 具有不 同的味 觉接受 蛋白一 样[1]， 这 就使得 不同动 物对植 物产生 的味觉 
具有 多样性 （图 1)。 不同人 群和各 动物类 群如何 准确识 别各类 植物的 体味， 它们的 
味觉 如何识 别的各 种物质 成分， 是 我们了 解花香 物质形 成与释 放机制 的首要 基础， 
而这 也是人 们一致 认为的 难点。 

据上 而言， 植物 的大多 香味总 
是与 对应的 动物， 诸 如蜜蜂 等昆虫 
联系在 一起， 那我们 必须以 联系的 
观点来 看植物 花香的 形成。 进 化上， 
是昆 虫选择 了部分 花香， 还 是部分 
花香 的出现 选择了 昆虫， 这 一难题 
的 解决也 将为我 们认识 花香、 研究 
花香提 供不同 的研究 策略。 

目前， 各 国科学 家采用 基因组 
学[3]、 蛋 白质组 学研究 方法， 在各 
个物种 上识别 与分离 花香物 质相关 
的调节 基因、 酶基因 及各级 代谢物 
图 1 昆 虫与挥 发物质  质， 由于 其香味 物质出 现的复 杂性、 

物 质的多 样性， 研究 方法与 技术本 身就存 在难以 完善， 难以得 到最终 明确结 果的隐 
患。 花香的 形成， 就像工 厂某产 品的生 产线， 其 生产是 由原材 料到初 产品、 次产 
品、 最终 产品的 过程。 由 于多个 生产线 的存在 ，个别 的物质 及各阶 段的生 产工人 
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(酶 基因） 有时 并不能 左右整 个生产 线最终 物质的 形成。 解答 与剖析 各种香 味物质 
形成的 “流 水线” 本身也 存在诸 多困难 （图 2)。 


rophosphate, 二甲 （基） 稀 丙基焦 憐酸； l-deoxy-D-xylulose-5-phosphate  ( DXP)  ,  1- 脱氧 -D- 木酮糖 -5 - 憐酸；0_ 
glyceraldehyde- 3-phosphate  (GA-3-P) , 甘油酸  _3 - 鱗酸； homocysteine  (  HC) , 同型半 胱氨酸 (高 半胱 氨酸；  3- 
hydroxy-3-methylglutaryl  coenzyme- A  (  H  M  G~Co  A  )  ,  3 -轻基 -3 - 甲基戊 二酸单 醜辅酶  A  ;  Methyl  (Me), 甲基 
«ra/i5-cinnamic  acid  ( t-C A ) , 反式肉 桂酸； Mevinolin  洛伐 他汀； Cytosol, 细 胞质； mevalonate  (MVA)， 甲 
轻 戊酸; methyl-erythritol-phosphate  (MEP)， 甲 基赤藓 糖醇憐 酸盐； isopentenyl  pyrophosphate  (IPP)， 异 
戊稀焦 憐酸； geranyl  diphosphate  (  GPP ) , 香 叶基二 憐酸； farnesyl  diphosphate  (FPP)， 法 尼基二 憐酸； 
geranylgeranyl  diphosphate  (  GGPP) , 香 叶基香 叶基二 憐酸； GPP  synthase  (  GPS)  ,  GPP  合酶； 1-deoxy-D- 
xylulose-5-phosphate  synthase  ( DXS)  ,  1- 脱氧 -D- 木爾糖 -5 -憐酸 合酶; 1-deoxy-D-xylulose  (  DOX)  ,  1- 脱氧- 
D- 木 酮糖； l-deoxy-D-xylulose-5-phosphate  reductoisomerase  (  DXR)  ,  1- 脱氧 _D_ 木酮糖 -5 -憐酸 还原异 构酶； 
3-hydroxy-3-methylglutaryl  coenzyme  A  reductase  (  H  MGR  )  ,  3 -轻基 -3 -甲 基戊二 醜辅酶  A  还 原酶； FPP 
synthase  (FPS) , 法尼基 二憐酸 合酶；  5-enol-pyruvylshikimate-3-phosphate  synthase  (EPSPS)  ,  5 -烯 醇丙酮 
酰- 莽草酸 -3 - 憐酸合 成酶； Phenylalanine  (  Phe) , 苯丙 氨酸； phenylalanine  ammonia-lyase  (PAL) , 苯 丙氨酸 
解 氨酶； benzoic  acid  (  B  A  ) , 苯 甲酸； benzoic  acid/ salicylic  acid  methyl  transferase  gene  (  BSM  T  ) , 苯甲酸 / 
水杨酸 竣基位 甲基转 移酶；  5-adenosy  1-methionine  (SAM),  S- 腺 昔甲硫 氨酸；  5-adenosyl- L-homocysteine 
(SAHC),  S-  (5'- 腺苷） -L- 高半胱 氨酸； SAM,  synthase  (SAMS),  SAM  合酶； SAHC  hydrolase  (SAHCH), 
SAHC 水 解酶； Methionine  (Met), 甲硫 氨酸； Met  synthase  (  MetS) , 甲 硫氨酸 合成酶 
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另外， 当 前一般 认为在 花被片 中分布 的油细 胞是形 成挥发 性香气 物质的 场所, 
表皮细 胞间隙 和表皮 细胞的 垂周壁 是其散 发香气 的通道 （图 3)™， 弄清植 物表皮 
的各 部位在 花香释 放物质 量上的 差异， 认 识各部 位的形 态差异 与花香 释放量 关系， 
是认 识花香 的首要 前提。 对 于测定 不同物 种其香 气化学 成分的 差异， 由于受 目前的 
仪器 条件与 对环境 控制的 限制， 还 难以达 到准确 分析其 成分与 其释放 规律， 这也是 
目 前研究 花香的 一个很 复杂、 具有挑 战性的 课题。 一方 面需要 了解植 物中某 一代谢 
过程的 节点是 否出了 问题， 导致代 谢出现 偏向， 产生了 挥发性 物质； 另 一方面 ，需 
要了解 是否由 于代谢 物浓度 压在植 物细胞 内外的 不同， 使其 释放， 导 致表皮 层细胞 
等香气 物质形 成场所 形态的 特化， 进而导 致细胞 形态选 择的差 异性， 还是细 胞等的 
结构 变化， 使 植物内 物质得 到释放 产生了 气味， 等等。 这些跟 香味物 质相关 的自然 
现象 好像一 直难以 琢磨。 


图 3 月 季品种 ‘Papa  Meilland’ 花瓣 成熟过 程中的 半薄切 片观察 [5] 


花香 的出现 时间也 具有差 异性。 而且， 各物种 在这一 特性上 也是千 差万别 。同 
一种 花的不 同发育 时期， 其香味 的化学 成分、 总量 及各化 学成分 的量各 不相同 。而 
且， 即使 在一天 之中， 环境总 是左右 着挥发 物质的 释放， 不同 的物种 在时间 上呈现 
出不 同的释 放规律 （图 4)W。 物种 差异、 挥发 物质的 释放存 在时间 差异将 增大我 
们认 识其释 放机制 的困 难性。 
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目前， 科学家 对花香 的研究 并没从 部分花 香出现 的自然 意义、 其 释放的 分子基 
础等 方面做 深人的 研究。 目 前的研 究局限 于对人 而言有 味觉反 应的物 种及其 花香成 
分， 或者各 调控相 关因子 [6_8] 。 缺乏对 每个物 种的花 香物质 生产线 的总体 把握。 而 
且， 鉴于 各物种 挥发成 分的差 异性， 各物种 的香味 物质生 产线也 具有多 样性。 彻底 
认识各 香味的 形成， 也许需 要几十 年或上 百年的 研究。 目前在 模式植 物上表 达或制 
备出 某种特 定香味 物质， 也只 是仅有 的少数 例子， 而且是 单一的 物质成 分^°] 。了 
解更多 对人类 有使用 价值的 花香物 质目前 仍然是 我们的 梦想。 
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花 的衰老 

Flower  Senescence 


花的 衰老是 高等植 物发育 的重要 阶段。 与 其他发 育过程 一样， 花 的衰老 由特殊 
发 育信号 通过一 定的信 号转导 路径来 启动和 控制， 受植 物激素 和环境 条件等 多种内 
外源因 素的复 合调控 和遗传 程序的 严格控 制[1] 。 

花的 衰老不 仅是植 物生物 学的重 要研究 内容， 而 且在农 业领域 具有非 常 重要的 
现实 意义。 首先， 对于绝 大多数 农作物 而言， 授 粉后花 瓣的迅 速衰老 可减少 营养物 
质 损耗， 促 进果实 发育； 柱头 的衰老 可以防 止病菌 由柱头 侵人； 对于虫 媒花， 授粉 
后花 的衰老 还可以 增大其 他未授 粉花朵 的授粉 机会， 对于群 体的成 功授粉 意义重 
大。 其次， 很多农 作物， 如花 丼作物 的经济 器官即 为花， 花的 衰老直 接影响 这类作 
物的 产量和 品质。 

花是一 个复合 器官， 一般由 萼片、 花瓣 （花 冠）、 雄蕊和 雌蕊等 组成。 其中花 
瓣的寿 命一般 较短， 而花 萼在花 瓣萎蔫 或脱落 时仍维 持正常 的生命 活动。 雌 蕊的组 
成部分 之一子 房和子 房内的 胚珠则 常在其 他花器 官衰老 的同时 发育为 果实和 种子。 
由于各 花器官 结构和 生理代 谢差异 较大， 通 常所说 的花衰 老多指 花瓣的 衰老， 花瓣 
也是 研究花 衰老最 重要的 材料。 目前 认为， 花 瓣的衰 老可分 为两种 类型： 一 种是萎 
蔫型， 即花 瓣在花 朵上逐 渐萎蔫 衰老， 直至 死亡。 另一 种是脱 落型， 花瓣在 授粉后 
或 其他因 素诱导 下快速 脱落， 脱落后 花瓣的 细胞大 多是活 细胞， 仍然 可以存 活一段 
时间。 但 目前这 两种衰 老的机 制均不 清楚。 

从外 观形态 上看， 在花 衰老过 程中， 往往伴 随着由 于花瓣 萎蔫或 脱落引 起的花 
形 变化， 以及 花色的 变异和 花香的 减弱。 但是， 与叶片 可用光 合作用 减弱、 叶绿素 
含 量降低 作为衰 老的起 始标志 不同， 花衰 老的起 始缺乏 明确的 形态标 志和内 部生理 
标志， 而且 花衰老 的速度 远快于 叶片。 某些 花卉， 如 萱草和 昙花的 花瓣在 1 天或数 
小时 内即可 完成从 开放到 衰老、 萎蔫的 过程， 表 明花的 衰老存 在高度 程序化 的严格 
调控。 

已有 的研究 表明， 花 衰老的 调控包 含了乙 烯依赖 或不依 赖的激 素信号 级联响 
应， 又包括 内源发 育信号 和环境 因素的 影响， 涉及 了程序 性细胞 死亡， 核酸、 蛋白 
质和 脂质大 分子的 降解和 转运， 衰老相 关基因 （senescence-associated  gene,  SAG) 
的表达 等多个 方面。 

程 序性细 胞死亡 （programmed  cell  death ,  PCD) 是细胞 和器官 衰亡的 重要因 
素， 在花衰 老中同 时存在 类似自 嗦机制 （autophagous-like  mechanism， AU  ) 和类 
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似凋 亡机制 ( apoptotic-like  mechanism ,  AP)。 六出花 ( Alstroemeria) 的 花瓣、 
萼片 衰老、 助细 胞和反 足细胞 的退化 通过类 似自噬 途径， 而绒 毡层和 大孢子 的退化 
则通 过类似 凋亡的 途径。 乙烯、 茉 莉酸和 细胞分 裂素等 激素可 能参与 了花衰 老中的 
PCD 过程 ™ 。 

核酸、 蛋白质 和脂质 大分子 的降解 和转运 也是花 衰老中 的典型 事件。 通 过抑制 
转录 或翻译 可以延 缓花瓣 衰老。 在 可见的 衰老特 征出现 之前， 花瓣内 就开始 出现蛋 
白质的 降解， 同时， 蛋白 酶体、 蛋白水 解酶、 核 酸酶等 蛋白质 和核酸 降解所 需的特 
异蛋白 含量开 始升高 P’4]。 同时， 在 花瓣萎 蔫的过 程中， 细 胞膜逐 步失去 其完整 
性， 导致 色素、 养分和 电解质 从花瓣 细胞中 渗漏。 在香石 竹花瓣 萎蔫过 程中， 甚至 
在乙 烯产生 呼吸上 升前， 膜的 完整性 已经部 分丧失 [5]。 

SAG 分 离是目 前衰老 研究中 的重要 课题。 从现有 的数据 推测， 花瓣衰 老可能 
是 一个严 密调控 的基因 网络。 SAG 广泛参 与信号 转导、 磷脂的 活化、 蛋白 质和细 
胞 壁成分 合成等 过程。 更重要 的是， 在花 衰老过 程中， 发 现许多 SAG 是编 码转录 
因子和 激酶的 基因， 这些基 因是花 衰老基 因调控 网络中 潜在的 节点， 值得给 予更多 
的 关注。 

作 为最重 要的衰 老相关 激素， 乙 烯在花 的衰老 中扮演 了重要 角色。 已经 明确， 
在花 衰老对 乙烯敏 感的植 物中， 矮 牵牛、 香石竹 和蝴蝶 兰等在 花朵开 放和衰 老中有 
明显的 乙烯生 物合成 正反馈 调节； 月季和 牡丹等 在花朵 开放和 衰老中 不存在 乙烯生 
物合成 的反馈 调节， 是一 类新的 乙烯代 谢类型 ["8]。 乙 烯信号 转导的 解析和 信号下 
游衰 老相关 基因的 分离鉴 定是阐 明这类 花朵衰 老机制 的重要 途径。 而 对于乙 烯不敏 
感型的 萱草等 植物， 则需要 确定衰 老中发 挥关键 作用的 因素， 并解析 其作用 机制。 

糖信 号是最 近发现 的与花 衰老密 切相关 的信号 途径。 到目前 为止， 还不 能确定 
糖在衰 老中的 作用主 要是作 为代谢 底物还 是信号 分子， 也不清 楚是由 于糖分 匮乏还 
是糖 分积累 作为信 号引起 了花朵 的衰老 [9]。 芯 片分析 表明， 在香石 竹中， 蔗 糖处理 
后基因 表达模 式与施 加乙烯 抑制剂 STS 的 基因表 达模式 相似， 说明 糖可能 抑制了 
乙烯 信号转 导途径 [1°] 。 

遗憾 的是， 迄今 为止， 对花衰 老机制 的了解 还停留 在比较 初级的 阶段。 衰老程 
序如何 启动、 衰老信 号如何 传递、 衰老 进程如 何控制 等一系 列问题 尚缺乏 明确的 
答案。 

在今 后一段 时间， 以下 领域的 进展对 解析花 衰老机 制将具 有重要 意义： ①系统 
生物学 层面， 整合转 录组、 蛋白 质组和 代谢组 信息， 综合 分析花 丼衰老 的启动 、信 
号 转导、 信号 调控过 程中涉 及的生 理生化 途径和 相关的 基因， 尤其是 对衰老 启动的 
界定； ②激素 层面， 着重解 析乙烯 信号的 启动因 素和器 官间乙 烯信号 响应和 传递机 
制。 同时， 关 注乙烯 和其他 激素之 间的互 作对花 衰老的 调控， 分离鉴 定重要 基因； 
③ microRNA 和 表观遗 传学调 节途径 对花衰 老启动 的控制 机制。 
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兰科 植物种 子萌发 及生长 为何需 要菌根 真菌？ 

Why  Mycorrhizal  Fungi  Are  Essential  for  the  Orchid  ? 

菌 根是指 植物根 系与某 些特定 类群的 真菌形 成的互 惠共生 结构， 参与菌 根形成 
的 真菌称 为菌根 真菌。 现 代菌根 研究者 一般将 菌根分 为丛枝 菌根、 外生 菌根、 内生 
菌根 等若干 类型， 兰科 菌根因 其特有 的菌根 结构和 特性分 列为一 种独立 的菌根 
类型。 

兰科 植物是 种子植 物中最 大的科 之一， 自然条 件下， 兰科 菌根真 菌的共 生对于 
兰科 植物种 子萌发 和植株 生长必 不可少 [1’2] 。 早在 20 世 纪初国 外学者 就开展 了真菌 
与兰科 植物种 子萌发 关系的 研究， Bernard 在 1903 年 首次报 道了真 菌和兰 科植物 
种 子萌发 的共生 关系， 发现 鸟巢兰 属植物 种子埋 在被真 菌感染 的地下 落叶中 而得以 
萌发； 但当时 多数学 者对真 菌是否 诱导种 子萌发 持一定 程度的 怀疑。 后来， Ber- 
nard 用纯 化后的 菌根真 菌侵染 种子， 种子 方能萌 发良好 并形成 幼苗， 从而 证实了 
真 菌在促 进种子 萌发过 程中起 着决定 性作用 （图 1)。 


图 1 兰科植 物菌根 示意图 [2] 

短箭 头示真 菌菌丝 进人根 表皮， 长箭头 示在皮 层细胞 形成菌 丝团。 
双箭 头示随 着时间 的推移 菌丝团 被降解 


此后 的研究 表明， 一些 兰科植 物种子 中缺乏 乙醛酸 循环体 及相关 酶系， 不能利 
用自 身含有 的营养 物质； 另外， 萌 发所需 的维生 素及其 他生长 因子也 必须从 外界获 
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得。 菌根 真菌促 进种子 的萌发 在于把 胚和基 质连接 起来形 成共生 系统， 在共 生系统 
中 菌根真 菌促进 了种子 的糖异 生作用 及贮藏 物质的 利用， 并在 兰科植 物可以 进行光 
合 作用前 为原球 茎持续 生长提 供必要 的营养 物质， 促进 原球茎 生长发 育成为 能够进 
行 光合作 用的植 物体。 多数 兰科菌 根真菌 能产生 胞外水 解酶从 而把复 杂的碳 水化合 
物分 解成可 被植物 利用的 小分子 物质。 1966 年， Smith 首先 证实兰 科植物 共生菌 
能把 纤维素 分解为 葡萄糖 m  ; 另 有报道 表明， 在 原球茎 的细胞 中随着 菌丝的 定殖， 
细胞 内淀粉 粒呈现 逐渐被 分解和 消失的 过程， 而 淀粉粒 的积累 发生在 胚内的 蛋白质 
颗 粒消失 之后。 因此 可以认 为真菌 可能触 发了特 定的代 谢途径 导致一 些化学 物质的 
产生， 而这些 化学物 质能够 使原球 茎细胞 内的贮 存物迅 速分解 

对于种 子萌发 后的幼 苗以及 逐渐形 成的成 年植株 来说， 不 同生长 发育阶 段植株 
的共生 真菌的 种类会 发生变 化吗？ 不同 种类、 不 同地理 分布和 不同生 态类型 的兰科 
植物 的共生 真菌相 同还是 不同？ 随 之而来 的兰科 植物与 菌根真 菌专一 性问题 一直是 
研究 者关注 的另一 个科学 问题。 

Taylor 等在研 究非自 养兰科 植物中 菌根真 菌时认 为植物 与真菌 有着较 强专一 
性共生 关系。 Bougoure 等 认为一 些属种 的兰科 植物只 与特定 的某些 真菌属 种形成 
菌根 ，如  Pterostylis  只被  Thanatephorus  侵染、 Acianthus  仅被  Tulasnella  侵染、 
Caladenia  carnea  W.  Sebacina  侵染、 Dipodium  variegatum  Dipodium  hamilto- 

iaraum 仅被 KfwsfiZaceae 专一性 侵染； 而当 环境发 生大变 化时， 只有 少数幸 存植株 
的菌 根真菌 会转换 成新的 种类以 适应新 环境， 表明 了菌根 真菌的 专一性 存在。 Ras¬ 
mussen  等在 2008 年 提出了 兰科菌 根真菌 表现出 丰富的 种属多 样性， 同时在 一定程 
度上与 兰科植 物具有 明显的 共生关 系专一 性[51 。 李潞 滨等对 19 株不 同中国 兰属植 
物菌 根真菌 进行了  AFLP 分析， 聚类关 系显示 地生型 的春兰 和产于 中国云 南的附 
生兰与 其共生 菌根真 菌之间 有着较 严格的 专一性 关系； 结合对 广泛地 理分布 的中国 
兰 属植物 菌根真 菌隔膜 超微结 构特征 观察， 表明 无性态 的瘤菌 根菌属 (Epulorhi- 
za) 是中国 兰属植 物最普 遍的菌 根真菌 [6)。 

Andrea 等利用 nrlTS、 mtLSU 结合 细胞核 计数对 香草兰 菌根真 菌进行 的研究 
表明， 同一种 兰科植 物可与 多种菌 根真菌 共生， 并对植 物起到 不同程 度的作 用[7]。 
Dearnaley 研究 表明， fiVyt/irorc/iis  cawyi/ioicJes 可以被 多个真 菌物种 侵染。 Yumi- 
ko 等 2007 年 报道了 地生兰 菌根真 菌的多 样性时 发现来 自澳大 利亚和 南非的 6 个地 
生兰 种类与 12 株不同 真菌可 交互建 立共生 关系。 Tien 等 指出， 分离 自同一 根段的 
菌 根真菌 对种子 萌发和 植株生 长有不 同程度 的促进 作用。 样品 采集的 季节、 年份， 
以及 植株个 体的差 异均影 响菌根 真菌的 分离； 同 一兰花 植株可 以包含 多个功 能差异 
的菌根 真菌； 促进种 子萌发 的菌根 真菌不 能确定 有利于 植株的 生长； 表明不 同环境 
下或不 同生长 阶段植 株可能 与不同 种类的 菌根真 菌共生 W。. 

虽然 研究者 们进行 了卓有 成效的 研究， 但在 某些重 要科学 问题上 依然无 法给出 
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令人 满意和 信服的 答案， 菌根 研究目 前存在 科学难 题是： ①由 于兰科 植物种 子胚发 
育不 完全， 而且 几乎没 有一般 种子具 有的储 藏物质 一 胚乳， 所以自 然状态 下若无 
菌根 真菌的 共生一 般不能 萌发。 但目 前研究 尚未确 定菌根 真菌通 过何种 机制和 
(或） 物质 触发和 （或） 促进 了种子 萌发。 ②已有 研究在 不同的 兰科植 物种类 、地 
理分 布和研 究水平 上得出 了具 有较大 差异甚 至截然 相反的 结论。 采集 材料的 零散和 
缺 乏系统 研究的 局限， 加之兰 科菌根 菌多数 为丝核 菌类， 不易 产生有 性孢子 和进人 
有性 阶段， 给 准确的 分类鉴 定带来 相当的 困难。 因此， 菌根真 菌专一 性存在 与否及 
其 程度问 题成为 兰科菌 根研究 者深感 兴趣和 悬而未 决的重 要科学 难题。 
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植物 组织培 养变异 

Variation  of  Plant  Cell  and  Tissue  Culture 

遗传与 变异是 自然界 两大基 本生命 现象， 是植物 生存和 进化的 基础， 也 是育种 
的 依据。 植物组 织培养 变异是 指植物 细胞、 组织 和器官 在培养 过程中 产生遗 传变异 
的现象 [1] ， 又 称体细 胞无性 系变异 (somaclonal  variation)。 此 类变异 是培养 过程 
中 的普遍 现象， 所涉 及的性 状相当 广泛， 且变 异的产 生没有 种属特 异性。 

植物通 过组织 培养变 异可产 生一系 列新的 性状， 这是 植物育 种的有 利资源 ，对 
创制新 种质、 选育新 品种和 品种改 良具有 重要的 意义， 成为植 物种质 资源创 新及良 
种 选育的 一个新 途径。 然而， 频繁 出现变 异现象 又是微 繁殖和 遗传转 化中需 要克服 
的难题 之一。 随 着遗传 学和分 子生物 学技术 的不断 发展和 应用， 植物 体细胞 无性系 
变异 的机理 研究一 直备受 关注， 并不断 深人。 

植 物体细 胞无性 系变异 有两个 来源， 其一是 外植体 中已存 在的、 于再生 植株中 
表达 出来的 变异； 其二是 组织、 细胞培 养过程 所诱导 产生的 变异， 其 发生频 率受到 
培 养基中 的激素 配比、 外植 体的基 因型、 嵌合 型及其 不同发 育期、 染色体 倍性水 
平 、继代 次数、 选 择压、 诱变剂 等因素 的影响 W。 一般 来说， 离 器官化 
(organized  growth) 生长 越远， 时间 越久， 变异 频率就 越高。 

根 据变异 是否能 稳定遗 传而将 体细胞 无性系 变异分 为外遗 传变异 (epigenetic 
variation) 和可遗 传变异 (heritable  variation) 两大类 [3]。 其 中外遗 传变异 也称发 
育变异 （developmental  variation) ， 即由于 外部因 素引起 植株表 型发生 变异， 但不 
能稳定 保持。 而可遗 传变异 是指可 以稳定 保持的 变异， 其变异 机理主 要有染 色体变 
异、 转座子 活化、 DNA 甲 基化和 点突变 4 种 类型。 目前， 人 们对体 细胞无 性系变 
异的 研究对 象已涉 及多个 方面， 例如， 水稻 [U、 玉米 [5<、 小麦 [73、 月季 m 、鸾 
尾 [9] 等。 

研究发 现体细 胞无性 系变异 可在不 同水平 （如 整株、 细胞、 分子） 上发生 ，其 
检测 手段也 具有多 样性， 可 以从形 态学、 细 胞学、 生物 化学和 分子生 物学等 多个方 
面综合 检测， 从而在 个体、 器官、 组织、 细胞、 蛋 白质及 DNA 等不 同水平 上全面 
了解 和分析 植物体 细胞无 性系变 异的遗 传机制 M 。 

植 物组织 培养变 异具有 单基因 突变频 率高、 致 死和半 致死突 变低等 特点， 可为 
植物 抗性机 理研究 与抗性 基因工 程的开 展提供 全新的 分子证 据和目 的 基因的 来源。 
植 物组织 培养变 异在育 种理论 研究、 选育作 物优质 抗性新 品系、 创造 新种质 中具有 
重要 意义。 在 培养过 程中采 用人工 形成的 低温、 干旱、 盐碱等 胁迫环 境作为 选择压 
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进行 抗性变 异体的 筛选， 利用该 方法已 取得许 多研究 进展和 成果， 创造出 了新种 
质， 培 育出了 新品系 （种） 。 

近 年来， 植物 体细胞 无性系 变异的 机理研 究取得 了很大 进展， 但 由于植 物组织 
培养变 异的研 究历史 较短， 人们 对其变 异机理 的研究 还不够 充分， 在技 术上、 应用 
上 还有局 限性。 只有 在明确 了植物 组织培 养变异 发生的 原因、 性质及 其遗传 规律的 
基 础上， 变 异体育 种的实 践生产 应用才 能更为 有效。 该 领域需 要解决 的难题 有以下 
几个 方面。 

(1)  明 确变异 产生的 基础。 寻找 到表型 变异、 细胞 学变异 与分子 水平变 异之间 
的直 接相关 证据， 增 强对植 物组织 培养变 异产生 的控制 手段和 能力。 提高目 标性状 
和 有益农 艺性状 的变异 频率， 减 少非目 的性状 变异的 产生。 既 要改变 遗传重 组事件 
的 频率， 也要 改变其 分布， 使 之有可 能选择 到一些 崭新的 变异。 

(2)  建立 高效稳 定的植 株再生 体系。 许多 变异， 无 论是遗 传的、 生理的 或是后 
天因素 引起的 都可以 干扰细 胞的正 常代谢 活动和 发育， 最终导 致细胞 全能性 降低， 
细胞 或愈伤 组织分 化能力 丧失， 不能得 到有效 的变异 植株。 

(3)  深人 研究分 离筛选 变异体 的技术 方法。 认识 了解诱 变引起 的某些 内在变 
化， 特别是 反映在 代谢环 节上的 特征性 变化， 对 变异体 的生物 化学和 分子生 物学基 
础进 行深人 研究， 进而针 对特定 性状确 定有效 的鉴定 指标。 如 果植物 体细胞 无性系 
变异 体的研 究仍停 留在表 型分析 水平， 必 然阻碍 某些有 益变异 在生理 学研究 中的应 
用， 使 某些特 异优质 基因资 源的发 现和利 用受到 制约。 
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无融 合生殖 

Apomixis 

无融 合生殖 (apomixis) 是指 不经雌 雄配子 融合的 受精作 用而繁 衍后代 的生殖 
方式。 这种生 殖方式 在动物 和植物 中均有 发生。 在植 物中， 无 融合生 殖曾泛 指包括 
营养 繁殖在 内的一 切形式 的无性 生殖。 目前 已经将 营养繁 殖从中 排除， 无融 合生殖 
只限定 为发生 在胚珠 内的、 不经 受精作 用而产 生种子 （无 融合 结籽） 的生殖 方式。 

由于 无融合 生殖所 产生的 胚中包 含有母 本的全 部遗传 信息， 它所 产生的 子代是 
母 本的复 制品， 这一 特性对 于种子 生产具 有重大 意义。 因此， 长期 以来， 对 天然产 
生 无融合 生殖植 物的研 究和如 何将无 融合生 殖特性 导人作 物受到 了人们 极大关 
注 [1<1。 应 用无融 合生殖 方法可 保持作 物优良 性状， 缩 短育种 周期， 加 快育种 进程， 
克服 远缘杂 交不亲 合性， 培育新 种质， 扩 大种质 资源， 同时 还可促 进基础 理论研 
究， 使 育种工 作更快 发展。 因此， 无融合 生殖是 各类农 作物、 林木和 园艺作 物育种 
研究 中的一 项重要 内容。 

1. 无融合 生殖现 象发生 的机理 

无融 合生殖 包括单 倍体无 融合生 殖和二 倍体无 融合生 殖两种 类型， 前者 经过了 
减数 分裂， 后者未 经减数 分裂。 单 倍体无 融合生 殖的前 期阶段 经历着 被子植 物有性 
生殖 的一般 过程， 即 由珠心 组织细 胞中分 化出大 孢子母 细胞、 减数 分裂产 生大孢 
子、 功能 大孢子 发育成 胚囊、 胚囊 分化成 熟等。 与正常 有性生 殖中后 期阶段 所发生 
的双 受精、 胚 和胚乳 的形成 和发育 等不同 的是， 单倍体 无融合 生殖的 成熟胚 囊中， 
发 生减数 分裂的 卵细胞 经过孤 雌生殖 (parthenogenesis) , 直 接发育 成单倍 体胚； 
有时 已经减 数的助 细胞、 反足 细胞、 甚 至雄核 等也可 直接发 育成减 数胚。 因此 ，可 
以认为 单倍体 无融合 生殖是 正常有 性生殖 过程中 的异常 事件； 二倍体 无融合 生殖包 
括孢 子体无 融合生 殖和配 子体无 融合生 殖两种 方式： ① 孢子体 无融合 生殖是 指珠心 
或珠被 直接分 化为不 定胚， 其中 不出现 配子体 （胚 囊） 阶段。 由于孢 子体无 融合生 
殖 过程常 发育出 多个不 定胚， 因此， 这 种生殖 方式又 被称为 不定胚 生殖。 不 定胚能 
否存活 下来， 取 决于它 们能否 生长到 有性胚 乳附近 并得到 胚乳的 滋养。 不定 胚生殖 
在 柑橘属 和芒果 等植物 中比较 常见。 ②配子 体无融 合生殖 是指在 发育过 程中， 出现 
了一个 或几个 未减数 胚囊， 即 未减数 的雌配 子体。 根据 未减数 胚囊的 来源， 又将配 
子 体无融 合生殖 分为二 倍体孢 子生殖 （diplospory) 和无孢 子生殖 （apospory) 两 
种 方式， 前 者的未 减数胚 囊是由 大孢子 母细胞 不经减 数分裂 或减数 分裂异 常形成 
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的， 后者的 未减数 胚囊常 起源于 珠心中 的无孢 子原始 细胞。 无 论是二 倍体孢 子生殖 
还是 无孢子 生殖， 其中的 胚囊中 均含有 未减数 的卵细 胞和未 减数的 极核， 其 中的未 
减数 卵细胞 不需要 受精， 经 孤雌生 殖后， 发 育为无 融合生 殖胚， 而胚 乳的形 成与极 
核是否 受精相 关联。 在 有些植 物中， 未减 数极核 不需要 受精， 它们会 像卵细 胞一样 
经孤 雌生殖 发育为 胚乳。 通 常将同 一胚珠 或同一 植株的 不同胚 珠中同 时发生 有性和 
无融 合生殖 的现象 称为兼 性无融 合生殖 （faculty  apomixes) , 对未观 察到有 性生殖 
的 物种则 称为专 性无融 合生殖 （obligate  apomixes)。 近来 的研究 表明， 许 多专性 
无融 合生殖 植物其 实是兼 性的。 对作 物改良 意义最 大的是 二倍体 无融合 生殖。 因此 
现 在所谓 “ 无融合 生殖”  一 般专指 二倍体 无融合 生殖， 即发生 在被子 植物胚 珠中的 
不 经减数 分裂和 受精作 用而产 生种胚 （种 子） 的生殖 方式。 

目前 发现， 被子植 物中有 52 科的 400 多 种植物 有无融 合生殖 现象， 预 计实际 
进行 这种生 殖方式 的植物 远不止 这些。 近 年来我 国学者 相继发 现了一 些具有 无融合 
特性的 植物， 丰富了 无融合 生殖的 种质资 源库。 但遗憾 的是， 几乎没 有任何 一种重 
要 农作物 具有天 然二倍 体无融 合生殖 特性。 因此 发现和 诱导无 融合生 殖植物 成为作 
物 育种和 生产中 的一大 难题。 

2.  植物无 融合生 殖植株 的鉴定 和筛选 

植物 无融合 生殖具 有复杂 的发育 过程， 它显 示出多 种类型 的发育 机制， 被认为 
是 有性生 殖发育 “失 调”或 “ 短路” 的结果 [1]。 正是由 于其发 生机制 的多样 性和复 
杂性， 为无融 合生殖 的筛选 和鉴定 带来了 困难。 目前 常用的 方法主 要有： 子 代分析 
法、 去 雄套袋 实验、 切片观 察法、 胼胝质 沉积观 察法、 显微 分光光 度法、 生 长素测 
试 法等； 近些 年也出 现了一 些新的 方法， 例如， 流式 细胞种 子筛选 技术、 外 源标记 
基因转 人法、 胚 珠整体 透明技 术等。 此外， 更多 学者开 始尝试 筛选和 鉴定技 术的综 
合 应用。 进人 21 世纪 以来， 筛选 和鉴定 无融合 生殖新 植物的 方法主 要集中 在以下 
几个 方面： 流式 细胞种 子筛选 技术的 应用、 外 源标记 基因转 人法、 应 用微分 干涉差 
显 微镜观 察透明 胚珠的 技术。 近 些年， 分子生 物学技 术因其 快捷、 简 便和精 确等优 
势， 也被 用于筛 选和鉴 定无融 合生殖 植物或 新的无 融合生 殖种质 资源。 从已 有的研 
究看， 对于 无融合 生殖的 鉴定， 单 从一个 方面的 研究来 下结论 可能会 有较大 误差。 
因此， 在 实际应 用中， 常需要 多种方 法的综 合应用 [5]。 研 究者应 根据植 物种类 、已 
有 设备和 条件以 及 所掌握 的 技术制 定合理 的鉴定 体系。 

3.  人工诱 导无融 合生殖 的方法 

早 期诱导 无融合 生殖植 物的工 作大多 集中在 单倍体 。 诱 导单倍 体无融 合生殖 
植物的 方法主 要有： 药剂诱 导法、 远缘 杂交诱 导法、 延迟 授粉诱 导法、 辐射 花粉诱 
导法、 离体诱 导法、 基因转 人诱导 法和温 度诱导 法等。 目前人 们也在 尝试利 用基因 
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工 程的方 法获得 无融合 植株。 无融合 生殖是 有性生 殖发育 “失 调”或 “ 短路” 的结 
果， 在两 种生殖 方式中 均存在 着许多 共同和 不同的 基因。 通过 分析同 种不同 品系的 
有性 生殖和 无融合 生殖相 关基因 的差异 表达， 一 方面可 为筛选 和鉴定 无融合 生殖植 
物提供 了重要 信息， 也 为揭示 无融合 生殖的 遗传机 理和遗 传控制 奠定了 基础。 目前 
已 经发现 了一些 无融合 生殖发 生和发 育相关 基因， Ravi 等 的研究 表明， 拟 南芥的 
SW71 突变 体可导 致有功 能的、 减数分 裂缺失 (apomeiosis) 的雌配 子的形 成[7]。 
该 研究证 明了减 数分裂 缺失这 一无融 合生殖 的主要 成分的 发生， 可以 由一个 分子特 
性已 知的单 个基因 的突变 引起。 这 一重大 突破的 取得， 说明通 过操作 在正常 有性发 
育中 的功能 基因， 可合 成无融 合生殖 植物。 

4. 无 融合生 殖的利 用前景 

由于 无融合 生殖的 子代携 带有母 本的全 部遗传 成分， 可形 成一个 稳定的 无性繁 
殖系， 这 一特性 对于植 物杂交 和种子 生产具 有重大 价值。 如果 无融合 生殖特 性被导 
人 有性生 殖的作 物中， 将 极大简 化杂交 程序， 使 得不管 如何复 杂的基 因型均 能得以 
固定， 杂种 优势能 够通过 种子代 代相传 下去。 一 旦无融 合生殖 技术被 成功应 用到作 
物后， 将在解 决全球 粮食问 题中发 挥重要 作用。 有人 认为， 无 融合技 术革命 对农业 
的影响 将超出 绿色革 命的影 响^。 由于大 多数作 物不具 备无融 合生殖 特性， 用传统 
的 杂交方 法很难 或几乎 不可能 将其导 人到作 物中， 因此 遗传工 程被认 为是一 种可能 
的和更 直接的 方法。 向作 物中导 人无融 合生殖 特性的 研究主 要在拟 南芥、 玉 米和水 
稻中 进行， 因为 易于对 它们进 行遗传 和分子 生物学 分析， 尤其 是玉米 和水稻 的无融 
合特性 研究具 有巨大 的经济 和社会 动力。 无融合 生殖工 程的最 大意义 在于将 其引人 
谷类、 豆类或 其他杂 交价值 很大但 很难进 行操作 的作物 中[9]。 将野生 近缘种 的基因 
渗入到 玉米、 小麦和 珍珠粟 等重要 作物中 的尝试 受到种 间隔离 和倍性 差异障 碍等限 
制， 还 未能用 于已在 农业生 产中应 用的基 因型。 中国学 者也先 后在一 些重要 作物中 
开展 了无融 合生殖 研究， 如发现 了水稻 多胚苗 材料、 高粱 无融合 生殖系 SSA-1、 高 
粱兼性 无融合 生殖系 2083、 谷子 SMA-1 品 系等， 但上 述作物 品系中 的无融 合生殖 
频 率还很 低或未 搞清其 细胞学 机制， 因此 仍缺乏 具有实 用价值 的无融 合生殖 种质。 

在将无 融合技 术引人 作物的 同时， 必须注 意到， 无融合 技术可 能是一 柄双刃 
剑， 在为 人类带 来光明 前景的 同时， 也藏 有生态 隐患。 无融合 作物无 疑会引 起生物 
安全 问题， 它可 能成为 人侵性 杂草、 新奇 杂草， 有侵染 性的无 融合生 殖植物 可能引 
起遗传 多样性 减少。 因此， 一旦 转基因 无融合 植物被 释放， 必 须有效 阻止它 的花粉 
漂移。 
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荒漠化 过程与 全球变 化的互 作机理 


Mechanism  between  Desertification  Process  and  Global  Change 


世界范 围内对 荒漠化 （干 旱地 区土地 退化） 问题关 注源于 20 世纪 60 年 代末至 
70 年代初 （1968 〜 1973 年） 西 非六国 （尼 日尔、 马里、 布基纳 法索、 毛里塔 尼亚、 
乍得、 肯 尼亚） 大 范围持 续干旱 所导致 的严重 环境问 题以及 由此产 生大批 “ 生态难 
民” 问题， 甚 至导致 地区冲 突使之 成为全 球关注 的严重 的环境 问题。 为此联 合国决 
定成立 联合国 苏丹- 撒哈拉 办事处 （UNS0)。 随着荒 漠化问 题日益 加剧， 联 合国大 
会在 1975 年以 3337 号 决议， 通 过了向 荒漠化 进行斗 争的行 动计划 （Plan  of  Ac¬ 
tion  to  Combat  Desertification,  PACD) , 并在 1977 年 8 〜 9 月 在肯尼 亚首都 内罗毕 
召开了 首次世 界荒漠 化会议 （United  Nations  Conference  on  Desertification ,  U N~ 
COD)。 随 着全球 环境的 不断恶 化及荒 漠化问 题的严 重性， 联 合国于 1992 年 在巴西 
首 都里约 热内卢 召开的 联合国 环境与 发展会 议上， 制定了 《21 世纪议 程》， 并将荒 
漠化 防治列 为国际 社会优 先采取 行动的 流域， 此 后联合 国大会 通过了  47/188 号决 
议， 成立了 《联 合国关 于在发 生严重 干旱和 荒漠化 的国家 / 特别 是在 非洲防 治荒漠 
化的 公约》 谈判 委员会 (INCD), 并从 1993 年 5 月 开始， 历经 5 次 会议， 于 1994 
年 6 月 17 日 通过了 《联 合国关 于在发 生严重 干旱和 荒漠化 的国家 / 特别 是在 非洲防 
治荒 漠化的 公约》 文本 （以 下简称 《联合 国防治 荒漠化 公约》 ）。 

根据 《联 合国 防治荒 漠化公 约》， 荒 漠化是 指包括 气候变 化和人 类活动 在内的 
多 种因素 造成的 干旱、 半 干旱及 亚湿润 干旱区 的土地 退化。 其中 “土地 退化” 是指 
由 于使用 土地或 由于一 种营力 或数种 营力结 合致使 干旱、 半干 旱和干 旱亚湿 润地区 
雨 浇地、 水 浇地或 草原、 牧场、 森 林和林 地的生 物或经 济生产 力和复 杂性下 降或丧 
失， 其中 包括： 风蚀 和水蚀 致使土 壤物质 流失； 土壤的 物理、 化学和 生物特 性或经 
济特性 退化； 自然植 被长期 丧失。 

应当 看到， 由于 荒漠化 问题复 杂性， 并受传 统因素 及学科 划分及 理解等 因素影 
响， 对 于荒漠 化问题 理解存 在诸多 差异。 据 考证， 在全 球范围 内对荒 漠化一 词的解 
释有 100 多个， 其争论 的焦点 有竺： 一 种是认 为荒漠 化主要 是由于 气候干 旱造成 
的； 另一 种是认 为气候 变化是 荒漠化 的原因 之一， 但人 类活动 在荒漠 化形成 过程中 
占主导 地位； 第三种 是认为 荒漠化 的扩展 是气候 变化和 人类活 动相互 作用的 结果。 
在 国内， 早期 多数人 对于荒 漠化的 理解仅 限为狭 义的沙 漠化， 《联合 国防治 荒漠化 
公约》 签 署后， 广义 的荒漠 化概念 被逐渐 采纳。 但由于 受行业 （部 门） 管理 及专业 
学 科划分 影响， 加之 公约中 有关气 候区划 与以往 我国采 用的方 法存在 差异等 诸多因 
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素的 影响， 国内一 些学者 （包 括政府 部门） 对荒 漠化在 国内生 产中的 应用仍 然存在 
看法 [1] 。 

荒漠化 是人为 因素与 自然因 素共同 作用的 结果， 并 进一步 加剧全 球变化 和生物 
多样性 变化。 研究 表明， 导 致荒漠 化的人 为活动 主要表 现为： 过度 放牧、 过度开 
垦、 滥采 滥樵、 水资 源不合 理利用 及其他 活动。 关于气 候变化 与荒漠 化相互 机理， 
可以 说极为 复杂。 从荒漠 化问题 的出现 以及荒 漠化定 义可以 看出， 荒 漠化与 气候变 
化密切 相关。 降雨 减少、 气 候变干 必然导 致植被 退化， 加剧 荒漠化 进程。 众所周 
知， 气候的 形成主 要取决 于太阳 辐射、 大气 环流及 地表覆 盖三大 要素。 其中 地表覆 
盖变化 可能会 因荒漠 化加剧 或减缓 （荒漠 化引起 的植被 变化以 及由此 产生的 地表辐 
射 变化） 而发生 变化， 并进 一步引 起气候 变化。 因此可 以说， 理 论上气 候变化 、生 
物多 样性以 及荒漠 化关系 复杂， 互 为因果 关系。 

依据 《联合 国千年 生态系 统评估 报告: ^’3]及 其附属 《荒漠 化综合 报告》 [4] ，荒 
漠化 与气候 变化及 生物多 样性损 失间相 互关系 基本结 论和问 题是： 

首先， 荒 漠化与 生物多 样性损 失相关 并通过 碳汇能 力损失 及地表 辐射增 加引起 
全 球气候 变化。 荒 漠化导 致生物 多样性 下降， 过 度开发 利用植 被将导 致初级 生产力 
下 降并引 起碳汇 能力。 干旱 区植被 在防治 荒漠化 及维持 碳汇能 力方面 具有极 为重要 
的 意义。 图 1 原 则性描 述了生 物多样 性-荒 漠化- 气候变 化之间 的关系 （Drylands 
Page  15 〜 18;  Biodiversity  Section  5.  1  ；  Responses  Integrated  Responses  15.  3.  3)0 
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其次， 荒漠化 对全球 气候变 化的影 响极为 复杂， 人类 至今并 未完全 搞清。 一般 
认为， 荒漠化 通过土 壤及植 被损失 影响全 球气候 变化。 荒漠化 对区域 乃至全 球气候 
变化的 影响主 要通过 荒漠化 过程中 “ 植被覆 盖降低 —地表 反射率 提高和 （或） 土 
壤 含水量 降低— 降雨量 降低— 植 被覆盖 降低” 这样一 个反馈 机制来 实现的 m 
(荒 漠化生 物地球 物理模 型及其 衍生理 论）， 此外大 气中悬 浮的沙 尘具有 明 显抑制 降 
雨的 作用， 土地荒 漠化所 导致的 沙尘暴 （气 溶胶） 也将 对全球 气候变 化产生 显著影 
响。 但二 氧化碳 又是植 物生产 的源泉 （目前 一些科 学家， 尤其 是农业 科学家 还在进 
行 C02 施肥研 究， 以期通 过增加 C02 浓度， 实现 作物高 产）， 对于敏 感的干 旱区植 
物 而言， 有效 利用水 分可以 提高生 产力。 这 些变化 也许有 利于提 高植被 丰富度 。因 
此， 关于 荒漠化 与气候 变化以 及生物 多样性 之间的 关系是 一个目 前难以 预 测的问 题 
(Drylands  20.  5.  2.  2  Page  52)  0 

最后， 气候 变化对 荒漠化 的影响 则表现 在对荒 漠化的 范围、 发展 速度和 强度以 
及潜 在危险 性及干 旱生态 系统的 结构、 功能 及生产 力的影 响上。 依据 相关研 
究[^]， 按照我 国荒漠 化土地 的分布 格局， 全球 变暖将 使得西 北内陆 地区干 旱程度 
加强， 东部地 区土地 荒漠化 程度减 缓甚至 逆转。 总的变 化趋势 是我国 东部地 区的土 
地 荒漠化 将继续 扩张， 而西 部地区 土地荒 漠化趋 势有所 减缓。 

与此 同时， 从气 候变化 成因角 度看， 一 些问题 仍然没 有令人 十分信 服的解 
释[8]。 首先是 气候变 化在多 大程度 上是人 为因素 所致。 其次是 大范围 地表温 度变化 
究竟 在多大 尺度上 能引起 环流格 局的变 化仍然 不清。 因此， 在 荒漠化 过程与 全球变 
化的互 作机理 研究过 程中， 既要 做好气 候变化 对荒漠 化影响 方面的 研究， 尤 其是如 
何在适 应气候 变化条 件下， 做 好荒漠 化防治 工作； 同时 要认真 做好荒 漠化对 气候变 
化的影 响及相 互关系 等方面 研究。 


_  ~ I  _  ~ I  _  ~ I  -  -  _  ~~ I  _  ~ I  _  ~ I  _  ~ I 
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黄土高 原生态 环境退 化过程 及其修 复机理 

Ecological  Environment  Degradation  and  Its  Rehabilitation 
Mechanism  in  the  Loess  Plateau 


我 国黄土 高原位 于黄河 流域， 其范围 各家意 见并不 一致， 作为典 型黄土 高原， 
一般认 为东起 太行山 西坡， 西至乌 鞘岭和 日月山 东坡， 南 抵秦岭 北麓， 北止 长城一 
线， 面积约 38 万 km2。 而黄 土高原 地区北 界扩展 至阴山 南麓， 地跨 山西、 陕西、 
甘肃、 宁夏、 内 蒙古、 青海、 河南等 7 省 （自治 区）， 总土地 面积达 62.68 
万 km2 ⑴。 该 地区开 发历史 悠久， 是 中华民 族古文 明的发 祥地。 新石 器时代 原始农 
业 从这里 萌生和 发展。 从秦、 汉封建 经济的 繁荣， 到唐代 前期的 鼎盛， 这里 一直是 
全国的 政治、 经济、 文化 中心， 在全 国占有 举足轻 重的主 导地位 [2]。 然而， 如今的 
黄土高 原地区 为何已 成为干 旱等自 然灾害 频繁、 水土 流失严 重的典 型生态 脆弱地 
带， 以及 如何对 该地区 进行综 合治理 与开发 以及生 态修复 已成为 一个科 学难题 ，甚 
至对于 黄土高 原的形 成也还 存在着 “风成 说”、 “水 成说” 等 争议。 

对于 黄土高 原水土 流失的 形成因 素及其 可能治 理程度 以及在 治黄中 地位， 已开 
展 了大量 的科学 研究， 特 别是自 20 世纪 50 年代 以来， 对于黄 土高原 水土流 失综合 
治理、 生 态环境 建设及 植被恢 复重建 与区域 开发等 开展了 大量的 研究， 组织 全国科 
学技术 力量进 行了多 次科学 考察， 取 得了一 批科技 成果， 为该 地区综 合治理 与开发 
建设提 供了科 学合理 的方略 和措施 体系。 

黄 土高原 水土流 失日益 严重， 干旱等 自然灾 害日益 频繁， 自 然条件 严酷。 据叶 
青 超先生 资料， 如 以距今 3000 〜 6000 年有 全新世 中期土 壤侵蚀 速率为 1 计， 则公 
元前 1020 〜公元 1194 年为 8， 1494 〜 1855 年为 116， 1949 〜 1980 年达 557。 

历史 时期黄 土高原 分布有 大面积 的森林 植被。 据史 念海先 生及许 多专家 考证和 
推算， 历史时 期黄土 高原的 平原、 丘陵、 山地 到处都 生长着 森林， 在 新石器 时代， 
居住 在黄土 高原的 人们已 知砍伐 森林， 以 木材作 燃料， 取用 木材。 从 秦汉到 南北朝 
时期， 黄土高 原森林 覆盖率 不小于 40%， 北朝 末期黄 土高原 地区的 平原森 林已彻 
底 破坏， 到唐 宋年间 大量采 伐山地 森林， 森林 覆盖率 下降为 33%， 到明清 时代森 
林覆 盖率为 15%， 到 20 世纪 80 年 代初， 森林覆 盖率仅 6.1%。 同时， 对黄 土物质 
进行的 孢粉和 腐殖质 分析及 14  C 分析 等资料 表明， 黄土 高原曾 在史前 期分布 有大面 
积森林 [3] 。 

大 量研究 认为黄 土高原 是随着 人口的 增加、 农 耕文明 的发展 和植被 破坏， 生态 
环境 恶化， 土壤侵 蚀日益 加剧。 然而， 黄土高 原水土 流失、 干 旱等自 然灾害 日益频 
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繁 严重以 及生态 环境退 化与森 林植被 变迁的 因果关 系仍需 要进一 步探索 研究。 一般 
来说， 影 响水土 流失的 主要因 素包括 气候、 土壤、 地质、 地形 地貌、 植被和 人类活 
动等， 但 各因素 间的相 互关系 及其对 水土流 失过程 的贡献 还需要 进一步 研究， 自然 
因 素和人 为活动 对加剧 水土流 失的影 响比例 还需要 探索。 例如， 张 汉雄先 生认为 
“黄 土”加 “ 高原” 是水 土流失 的根本 原因， 人类活 动加剧 了水土 流失， 但 仍占次 
要地位 [3] 。 

黄土高 原是我 国东部 河谷平 原向西 部青藏 高原、 暖 温带湿 润气候 向温带 干旱气 
候、 湿润森 林向荒 漠草原 过渡的 典型生 态过渡 地带， 自 然条件 严酷， 环境本 身的抗 
干 扰能力 和自我 修复能 力差。 因此， 黄土 高原森 林植被 恢复与 重建过 程中， 是“以 
自 然恢复 为主” 或是 “人为 辅助下 的生态 重建” [4:1， 恢复是 “原 有植被 结构的 再现” 
还是 “植被 功能的 恢复” 等黄 土高原 环境退 化治理 机制仍 然需要 进一步 研究。 

黄土高 原干旱 少雨， 多年 平均年 降水量 400 〜 600mm， 且降 水分布 不均， 暴雨 
集中。 长期 以来水 分因素 在黄土 高原水 土流失 过程、 干 旱等自 然灾害 中是最 活跃的 
因素， 也是 生态环 境及植 被恢复 重建过 程中的 最重要 的限制 因素。 因此， 围 绕水的 
运 移转化 过程及 其与水 土流失 过程、 植被生 态过程 的耦合 关系开 展了大 量研究 ，特 
别是该 区域生 态修复 过程的 植被水 资源承 载力受 到普遍 重视， 开展了 大量的 研究。 
在全球 变暖的 气候格 局下， 近 50 年黄 土高原 气候暖 干化趋 势也十 分显著 黄土 
高原现 有的水 资源条 件能否 满足黄 土高原 工农业 生产和 植被恢 复重建 已成为 该地区 
必 须研究 解决的 问题， 即黄 土高原 生态环 境建设 中的植 被恢复 重建需 要依据 该地区 
的 水资源 的承载 能力， 需 要探索 确定黄 土高原 水资源 的森林 植被承 载力。 

水资源 的森林 植被承 载能力 是基于 水资源 承载力 下的森 林植被 的容量 。近 20 
年来， 国内外 学者关 于水资 源承载 力进行 了大量 的研究 [6S)， 但是， 黄土高 原水资 
源的森 林植被 承载力 还是一 个尚未 解决的 难题， 水资源 森林植 被承载 力研究 首先需 
要准确 确定森 林植被 的耗水 量和需 水量， 而在不 同环境 条件和 不同结 构的森 林植被 
需 水量和 耗水量 均存在 较大的 差异， 在气候 变化条 件下， 水资 源的森 林植被 承载力 
将更 为复杂 多变， 为 研究这 一问题 增加了 难度。 

黄土 高原水 土流、 干旱 等自然 灾害成 因及主 要影响 以及水 土保持 生态修 复机制 
研究关 系到黄 土高原 的治理 与开发 的战略 和发展 方向， 只有确 定了人 类活动 与自然 
因素各 在生态 环境退 化过程 所占的 比重， 才能 “ 对症下 药”， 只有确 定了水 资源承 
载力才 能实现 科学合 理的恢 复重建 该地区 的森林 植被。 
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Forest  Vegetation  and  Atmospheric  Precipitation 


森林是 以树木 和其他 木本植 物为主 体的一 种生物 群落。 降 水是指 地面从 大气中 
获得的 水汽凝 结物， 即从大 气中降 落的雨 、雪、 冰 雹等。 其中 大气中 水汽直 接在地 
面或 地物表 面及低 空的凝 结物， 如霜 、露、 雾和 雾淞， 称 为水平 降水； 而由 空中降 
落到地 面上的 水汽凝 结物， 如雨 、雪、 霰 雹和雨 淞等， 称 为垂直 降水。 降水 是水分 
运动 过程的 产物， 水 分运动 是水在 自然界 中的一 种运动 形式， 可分为 大循环 和小循 
环 两种， 前者指 水从海 洋以水 汽形式 被运送 到大陆 上空， 凝结 成降水 又沿地 面或地 
下流人 海洋的 过程； 后者是 指水在 陆地上 蒸发成 水汽， 进人到 大气中 又凝结 成降水 
回到 地面的 过程。 森 林依赖 水分而 存在和 发展， 而森林 对降水 是否存 在影响 作用？ 
这一问 题长期 以来受 到人们 的广泛 关注和 研究， 且一 直存着 较大的 争议。 

森林对 降水的 影响， 主 要表现 在森林 对水平 降水、 垂直降 水和对 降水的 截留作 
用等 方面。 诸多 研究一 致表明 M， 森林由 于林内 空气湿 度大、 森林植 物枝叶 的总表 
面 积大等 作用， 可增 加水平 降水， 森林植 被通过 对降水 截留作 用等对 林下降 水具有 
再 分配的 作用。 而关于 森林植 被对大 气垂直 降水的 影响及 其影响 程度， 近百 年来， 
世 界各国 许多学 者都对 这个问 题进行 探讨， 但争议 较大。 

从最早 有文献 记载的 哥伦布 ( Christopher  Columbus) 根 据曾经 覆盖加 那里群 
岛、 马德拉 群岛和 亚速尔 群岛的 森林砍 伐减少 了这些 岛屿的 轻雾和 降雨， 推 测牙买 
加和西 印度群 岛其他 地方的 午后雨 是由这 些岛屿 的繁茂 森林产 生的[2] 。 1927 年佐 
恩著 《由科 学研究 看森林 与水》 指出 林区降 水量和 降水次 数都比 邻近无 林地多 ，有 
时降 水量高 25% 以上。 这个 结论引 进了许 多人的 重视， 在 20 世纪 30 年代 建立了 
许 多观测 站开展 研究。 

20 世纪 40 年代， 国外有 研究倾 向于森 林与垂 直降水 无关， 林学 家基特 列治撰 
写的 《森 林的 影响》 认为森 林不会 使降水 显著增 加™; 如 1945 年 Bernard 研究刚 
果盆地 的森林 边界与 1600mm 等雨线 一致的 事实， 论 断是雨 量决定 了森林 的存在 
而非 相反； 又如 赫尔就 美国田 纳西州 柯伯盆 地中的 森林、 草地、 裸地 三个地 带进行 
多年雨 量观测 研究， 认为三 者无大 差异， 不能 证明森 林的存 在增加 了降水 W。 林学 
家莫尔 查诺夫 《森林 的水文 作用》 （I960 年） 和 《森 林与 气候》 （1961 年） 等均否 
认森 林致雨 的说法 i] 。 

20 世纪 70 年代， 国外科 学家中 有些人 对此有 了新的 观点， 以美 国麻省 理工学 
院 Charney 和 Stone 于 1975 年发 表的关 于大气 环流模 式的研 究认为 植被可 增加降 
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水， 过度 放牧破 坏植被 将减少 降水； 著名气 象学者 Baumgartnar 认为 大量砍 伐森林 
会提 高辐射 反射率 影响大 气环流 而引起 干旱。 巴 西科学 家研究 亚马孙 河流域 的水分 
循环 作用， 指出该 流域降 水量的 50% 来自森 林蒸发 的水汽 [4\ 我国 也有学 者认为 
森林 可增加 降水， 如著 名气象 学家朱 炳海、 傅抱 璞也曾 持森林 可增加 降水的 观点。 

20 世纪 80 年代， 我国科 学家对 森林植 被能否 增加降 水的问 题开展 了讨论 ，如 
黄秉 维先生 曾对森 林能够 增加垂 直降水 持否定 意见[]。 著名 林学家 汪振儒 先生的 
《也 谈关 于森林 的作用 问题》 论述 了森林 与降水 的关系 m。 20 世纪末 21 世 纪初， 
国内 外一些 学者也 曾针对 森林与 降水的 关系开 展研究 [5’s] ， 但至今 仍没有 公认的 
结论。 

关于 森林与 降水的 关系， 特别 是森林 植被对 垂直降 水有无 影响， 影 响多大 ，目 
前尚难 统一。 即使在 为森林 可增加 降水的 研究结 论中， 也还存 在着增 加幅度 大小的 
分歧。 主要观 点总结 如下。 

(1)  根据 林区降 水量比 邻近无 林地区 大这一 事实， 认为森 林能明 显增加 大气的 
垂直 降水。 原 因是： ①森 林枝叶 繁茂， 根系 发达， 可 从土壤 中吸收 足够的 水分供 
林 木蒸腾 消耗， 使林区 的空气 湿度大 于无林 地区， 为大 气的垂 直降水 提供了 条件。 
②森 林的反 射率比 邻近的 无林地 区小， 则吸收 率大。 这样， 被森林 表面吸 收并用 
来产生 降水的 热量比 反射大 的无林 区要多 。③ 森 林高达 十几米 甚至几 十米， 气流 
通 过森林 时被迫 抬升， 抬升高 度可达 几十米 甚至几 千米， 有利 于云和 降水的 形成。 
④森 林使下 垫面的 粗糙度 增大， 使森林 上方的 乱流交 换作用 增强， 促使水 汽向上 
输送， 降低 了凝结 高度， 有利 于降水 的形成 [1]。 

(2)  认为 森林不 可能在 很大程 度上影 响由大 气环流 所决定 的地区 降水总 格局， 
其理 由是： ① 森林的 蒸腾虽 然增加 大气中 的水气 含量， 但增加 的数量 很少。 美国 
林学家 R.  Lee 从全球 水量平 衡估计 森林对 降水的 影响时 指出， 全球 森林增 加的蒸 
发量 只占全 球总降 水量的 1.3%， 而且， 森 林蒸腾 的水汽 进人大 气后， 随大 气环流 
几小 时内， 就会 到达数 百千米 之外， 既不 会在林 区上空 积聚， 也不会 在毗邻 地区停 
滞， 因 此对林 区上空 的大气 垂直降 水影响 不大。 ②森林 增加山 地的有 效高度 ，能 
使降 水有所 增加， 但森 林是透 风体， 森林 对气流 的抬升 作用， 远不如 地形， 故降水 
增加是 有限的 [1]。 

研究 森林植 被与降 水关系 的困难 在于研 究尺度 和观测 难度。 一般 来说， 森林植 
被在 生理过 程中的 蒸腾和 林地蒸 发形成 的蒸散 发总量 大于无 林地， 增 加的水 汽进人 
水分 小循环 中最终 还是要 形成降 水落到 地面， 但受 水分大 循环的 影响， 森林 植被增 
加的水 汽在多 大时空 尺度范 围内将 形成降 水是一 个极为 复杂的 过程， 受许多 因素的 
影响， 使森林 致雨机 理比较 复杂。 在人 类探索 自然奥 秘的长 河中， 虽 然该问 题一直 
受到 人们的 重视， 开展 了不懈 的努力 和观测 研究， 但至 今仍然 未能形 成统一 认识。 

在 对比观 测研究 方面， 实 际观测 到的林 区降水 比毗邻 地区的 无林地 区多， 这是 
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不争的 事实， 但仍 不能证 明森林 增加降 水的主 要原因 如下： ① 通常森 林多分 布于山 
地， 而山 地由于 地形的 影响往 往使降 水增加 [1] 。 一般 来说， 这 种地形 影响大 约为每 
升高 100m， 降雨量 可增加 40 〜 80mm， 以 此计算 25m 高的森 林每年 可增加 降水只 
有 10 〜 20mm[73e ② 林区的 风通常 较无林 区小， 风对雨 量观测 结果有 一定的 影响。 
风能 影响雨 量器对 降水接 收量。 风 大时， 雨滴 降落的 倾斜角 增大， 使 雨滴散 布在一 
个较 大的范 围内， 而使 雨量器 接收的 降水量 减少。 林区 风小， 故雨量 器接收 的降水 
较无 林地多 [U 。 

在研 究尺度 方面， 森林 植被如 果能增 加垂直 降水， 增加的 降水在 多大空 间尺度 
中 实现也 是一个 不容易 确定的 范围。 森林 植被通 过蒸散 发增加 的水汽 进人大 气中如 
何形成 降水， 在 多大空 间范围 内形成 降水， 受哪 些主要 因素的 制约和 影响才 能形成 
降水 都是值 得研究 探索的 问题， 研 究森林 植被与 降水的 关系对 于森林 植被分 布和建 
设 经营都 具有理 论指导 意义。 
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林草 植被对 径流影 响的尺 度如何 辨析与 转换? 

How  Do  the  Scales  and  Scaling  of  Influences  of 
Forest  Vegetation  on  Runoff? 


长期 以来， 森 林植被 与径流 的关系 成为生 态学、 水 文学、 林学等 学科科 学家以 
及相关 政府决 策部门 共同关 注的重 大课题 ，其 被关注 和争论 的焦点 主要表 现在： 

①  森林植 被对径 流的调 节作用 到底有 多大的 幅度？ ②在 不同的 空间尺 度上， 森林植 
被对 径流的 影响是 否随着 空间尺 度的变 化存在 明显的 “ 拐点” 或不一 致性？ 这些问 
题 一直是 制约森 林植被 对径流 影响研 究中的 “ 瓶颈” 问题。 国内 外研究 表明： 森林 
植被对 径流影 响的幅 度大相 径庭或 具有不 可知性 [1] 。 造 成研究 成果分 歧的原 因主要 
包 括以下 两点： ①森林 植被对 径流的 调节作 用本身 是一个 极其复 杂的物 理过程 。森 
林植 被是陆 地生态 系统的 主体， 在 生物地 球化学 循环过 程中， 通过与 土壤、 大气和 
水在多 界面、 多层 次和多 尺度上 的物质 和能量 交换， 改 变和影 响着水 资源的 分布， 
起 到保护 与涵养 水源、 净化 水质、 保持 水土和 抵御各 种自然 灾害的 作用。 其中 ，森 
林植被 的蓄水 保土、 截留 降水、 拦 截泥沙 等方面 的作用 虽已被 大量的 研究成 果所证 
实， 但森林 植被的 变化对 径流量 的影响 至今还 没有取 得大家 公认的 结果。 这 固然与 
影 响径流 的因子 很多、 错综 复杂的 各种因 素组合 及其时 空变化 使研究 者并不 能简单 
地 得到普 遍适用 的结论 有关， 同时， 森林 植被对 径流的 调节作 用本身 是一个 极其复 
杂的 物理过 程也是 一个关 键性制 约因素 [2]。 为了阐 明森林 植被对 径流的 影响， 国内 
外提出 了不少 的相关 理论与 方法， 如暴 雨径流 形成的 动态理 论框架 （变 动产 流面积 
概 念）、 界面 产流理 论等。 但总体 上看， 森林植 被对径 流影响 机制的 研究还 有待于 
进一步 深人， 森林植 被与水 文的耦 合模型 还没有 实现水 文与植 被结构 的真正 关联； 

②  森林植 被对径 流的影 响在不 同的空 间尺度 上具有 不同的 表现。 造成 森林植 被变化 
对径流 的影响 幅度大 相径庭 或不可 知性的 原因， 除森林 植被影 响径流 的物理 过程过 
于 复杂， 短期 内难以 取得突 破性进 展外， 研究的 空间尺 度也是 一个关 键性的 因素。 
不同 的空间 尺度， 森 林植被 变化对 径流的 影响机 制不同 如 在微观 尺度层 次上的 
水文 过程可 用水动 力学方 程进行 描述， 但 在宏观 尺度层 次上， 水文过 程的总 体响应 
却 不等同 于微观 尺度上 个体的 叠加， 当空 间尺度 变化到 一定范 围时， 尽管它 由多个 
非线 性或空 间变异 的单元 组成， 但它 的整体 却表现 出新的 特征。 在一 种空间 尺度条 
件 下建立 的水文 模型， 在另 一种空 间尺度 条件下 并不一 定适用 [4_7]。 刘 昌明等 ™ 系 
统地 总结分 析了国 内外有 关森林 植被变 化对径 流影响 的相关 研究后 指出： 现 有的有 
关森林 植被对 径流影 响的研 究结果 之所以 不同， 是因为 各种研 究所采 取的空 间尺度 
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不 一致， 那些 认为森 林覆被 增加造 成河川 径流增 加的研 究结论 多来自 大尺度 流域， 
解释为 森林的 水源涵 养和调 节气候 作用导 致降水 量增加 和较高 的河道 水量； 那些认 
为森 林覆被 增加使 河川径 流减少 的结论 多来自 小流域 实验， 主 要原因 是林冠 和枯落 
物 截留量 增加及 蒸腾量 升高。 可见， 存 在各种 争议的 根源在 于研究 空间尺 度的选 
择上。 

由此 可见， 森林 植被对 径流的 影响研 究中， 空间尺 度的选 择至关 重要， 不适当 
的空 间尺度 将不能 正确揭 示森林 植被调 节径流 的科学 本质。 研 究尺度 过大， 大量细 
节被 省略， 研 究成为 “ 有偏” 估计； 研 究尺度 过小， 陷人 局部而 不能窥 其全貌 [8)。 
但是， 由 于研究 条件的 制约， 现有的 有关森 林植被 对径流 影响的 研究， 在空 间尺度 
上 大都位 于两个 极端， 即 小尺度 （如 坡面和 小流域 尺度） 和宏 观尺度 （如以 中国为 
研究对 象）。 其中， 在小尺 度上， 往往是 根据建 立的不 同植被 类型、 组成以 及结构 
的坡面 或小流 域量水 设施进 行数据 监测， 并通过 数学模 型进行 模拟； 在宏 观尺度 
上， 往往通 过概化 或利用 遥感、 气象 数据， 应 用水量 平衡方 程进行 估算。 总体来 
看， 对 不同空 间尺度 的连续 观测和 研究是 非常缺 乏的。 

要想 深人揭 示森林 植被对 径流的 影响， 就必 须在不 同空间 尺度下 进行大 量的观 
测和 研究， 才能把 握它们 的内在 规律。 但是， 由 于水文 观测和 取样受 技术、 人力和 
财力的 限制， 很多研 究只能 在离散 或单一 的空间 尺度上 进行。 如何通 过这些 特定空 
间 尺度上 的已知 信息， 了解 其他空 间尺度 上相应 的水文 信息， 就出现 了水文 尺度转 
换的问 题[9]。 国际水 文界先 后在委 内瑞拉 的加拉 加斯、 美国的 普林斯 顿和澳 大利亚 
的 罗伯森 举办过 3 次有 关水文 尺度转 换的专 题国际 会议， 并一 致认为 水文尺 度转换 
问 题已经 成为水 文学理 论研究 的焦点 和最具 挑战性 的问题 |111], 而 其中， 水 文尺度 
辨析是 水文尺 度转换 问题的 基础和 关键， 但 到目前 为止， 有关 水文尺 度辨析 的创新 
性研究 成果还 很少， 研究 可谓刚 刚起步 [8]。 

该问题 的研究 发展方 向是选 择不同 空间尺 度的研 究区域 为研究 对象， 通 过对研 
究 区不同 空间尺 度下生 态和水 文过程 的长期 定位和 半定位 监测， 耦合 生态与 水文过 
程， 对不 同森林 植被类 型小流 域的降 雨径流 响应进 行数学 模拟， 以阐 明不同 空间尺 
度下森 林植被 对径流 的影响 和调控 机制； 借 助分形 理论、 地统 计学中 的变异 函数、 
自 相 似理论 以及地 理信息 系统等 手段， 对 不同空 间尺度 下森林 植被的 空间分 异规律 
进行 研究， 遴选不 同空间 尺度下 植被结 构特征 参数， 并 对比分 析不同 空间尺 度下森 
林植被 对径流 的不同 影响， 进 而辨析 森林植 被对径 流影响 的空间 尺度， 并为 水文尺 
度转 换这一 国际难 题的深 人研究 奠定理 论基础 ％13] 。 
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木本植 物营养 生长向 生殖生 长转变 的机理 


Transition  Mechanisms  from  Vegetative  to 
Reproductive  Phase  in  Woody  Plants 


植物发 育的显 著特征 之一是 它的持 续性， 经历从 营养生 长到生 殖生长 的转种 
子萌 发后， 幼年 的木本 植物要 保持一 段童期 （juvenile  phase) 的 状态， 才 开始成 
花。 处于 童期的 木本植 物除不 具备成 花的能 力外， 它 在许多 方面也 不同于 成年植 
物。 植物花 的发育 代表着 茎发育 程序从 营养生 长向生 殖生长 的重要 转变， 是植物 
生活 周期中 最剧烈 的发育 变化， 要经历 一个复 杂的生 理变化 过程， 才能从 童期发 
育 至成熟 阶段， 最 后进人 成花感 受态。 植物童 期即无 花期所 经历的 时间因 植物的 
种类 而异。 俗语 “桃 5 杏四梨 五年” 说 的就是 不同植 物开花 的年龄 不同， 特别是 
木本 植物， 开始 进人开 花结实 的年限 较长， 差别也 很大。 例如， 椴树要 20 〜 25 
年， 桦树 10 〜 12 年， 麻栎 10 〜 20 年， 柑橘 6 〜 8 年。 一些针 叶树童 期少于 1 年， 
但 有一些 种类可 保持童 期长达 45 年 之久， 甚至终 生保持 童期。 一 年生植 物一生 
只开一 次花， 成 花转变 （floral  transition) 不仅 代表着 生殖的 开始， 也代 表着衰 
老的 开始。 竹子是 多年生 植物， 终生 只开一 次花， 开 花也意 味着它 的衰亡 。所 
以植物 必须精 确地决 定开花 时间， 确保在 最适宜 的时间 开花， 形 成种子 并完成 
繁殖。 因此， 植 物何时 完成营 养生长 向生殖 生长的 转变、 结束 童期， 开始成 
花， 即 开花的 生理和 分子机 制一直 是人们 关注的 热点。 弄 清植物 成花转 变的机 
理， 人 为控制 农林经 济作物 的开花 时间， 有着重 要的科 学意义 和广阔 的应用 
前景。 

植物 成花过 程受自 身遗传 特性、 发育 状况和 外部环 境条件 （光 照、 温 度等） 的 
影响。 但外部 环境条 件对植 物成花 的影响 是有条 件的， 即植物 必须经 历一定 时期的 
营 养生长 （又 称童 期）， 达到 一定的 生理状 态时， 植物 才能感 受外部 环境条 件的刺 
激， 诱导 成花。 植 物成花 转变要 经历成 花诱导 （floral  induction) 和花 的发端 
(floral  evocation) 两个 主要的 阶段， 使 植物实 现从生 理转变 到形态 分化。 成 花诱导 
是植物 生殖发 育启动 的第一 阶段， 受 光周期 （photoperiod)、 春 化作用 （vernaliza¬ 
tion)、  赤霉素 （GA) 等因子 的诱导 [1]。 但 有关诱 导成花 的机理 尚不甚 清楚。 20 世纪 
早期， 研究者 通过嫁 接实验 证实， 叶片 经光周 期诱导 后能产 生一种 “成 花素” （flori- 
gen), 传递 到茎顶 端分生 组织， 诱导 成花， 而且成 花素可 在不同 植株， 甚至不 同物种 
间 传递。 但迄今 为止， 这种 神秘的 “成 花素” 仍未 被分离 出来。 越来 越多的 实验证 
实， 这种 “成 花素” 并不能 在所有 物种间 传递， 甚 至不能 诱导不 同植物 开花。 因此， 
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后来的 研究者 在此基 础上提 出了开 花抑制 物假说 （anti-florigen  hypothesis) ， 认为 
未 经诱导 的叶片 能产生 信号并 传递到 茎顶端 分生组 织抑制 成花， 叶片 受到诱 导后， 
抑制就 解除。 但植 物必须 保持一 段童期 状态后 才能感 受这种 刺激， 这 似乎使 问题兜 
了一个 大圈又 回到了 最初的 状态， 植 物为什 么必须 经历童 期后才 成诱导 成花？ 源 / 
汇 资源分 配模型 （source/sink  resource  allocation  model) 认为， 叶 片的诱 导改变 
了植物 不同器 官间营 养物质 的分配 比例， 导 致充足 的养分 流向顶 端分生 组织， 促进 
成花， 但前 提是植 物必须 具备制 造充足 成花所 需养分 的能力 M。 因此， 植物 必须达 
到一定 的株龄 （木 本） 或 产生一 定数目 的叶片 （草 本）， 才具 备这种 能力， 结束童 
期， 完 成从营 养生长 向生殖 生长的 转变。 

植物 成花的 核心是 花分生 组织特 性基因 （floral  meristem  identity  gene,  FMI 
基因） 的正 调控。 前人对 拟南芥 开花时 间突变 体的大 量研究 发现， 成 花诱导 过程取 
决于一 个复杂 的涉及 多基因 的分子 遗传调 控网络 体系。 主要 有光周 期途径 （photo- 
period  pathway)  ^  春 化途径 （vernalization  pathway)、 自主促 进途径 （autonomous 
pathway) 和赤霉 素途径 （GA  pathway) 等 [’“>] 。 在光 周期途 径中， 光信号 通过信 
号输出 途径， 激活 CONSTANS  (C0) 基因的 表达， 产生信 号分子 CO， C0 通过 
激 活其在 叶中的 靶基因 FLOWERING  LOCUS  T  (FT) 的 表达， 产生信 号分子 
FT,  FT 被转 运到茎 顶端分 生组织 并与其 中的转 录因子 FD 结合， 进 一步诱 导花分 
生组 织特性 基因的 表达， 从 而诱导 成花。 春化 作用和 自主促 进则通 过抑制 开花阻 
遏蛋 白基因 FLOWERING  LOCUS  C  (FLC) 的 表达， 从而促 进植物 成花。 FLC 
蛋白通 过抑制  FTM  SUPPRESSOR  OF  OVEREXPRESSION  OF  CONSTANS  1 
(50C1  ) 基因的 表达， 造成对 FM/ 基 因的负 调控， 进而抑 制成花 转变， 而且抑 
制 程度与 基因 的表达 水平正 相关。 赤 霉素除 能诱导 S0C1 基 因的表 达外， 
其还 可以通 过直接 诱导花 FM/ 基因 LEAFY  (LFY) 的 表达， 促进 成花。 在植物 
成花 转变过 程中， 这些途 径并不 孤立， 而 是相互 协调， 根据 环境变 化和自 身生理 
条 件整合 成一套 复杂的 网络调 控系统 （图 1)， 通过 调控开 花时间 信号整 合因子 

和 S0C1 等 的表达 强度， 激活或 抑制下 游花分 生组织 特性决 定基因 APETA- 
LAl(APl),  CAULIFLOWER  {CAL) 利] 等的 表达， 调控植 物的成 花日寸 
间， 最大程 度上优 化植物 生长和 发育的 需要。 此外， 植物也 可通过 染色质 修饰的 
表观 遗传、 RNA 转录 后加工 以及由 microRNA  (miRNA) 诱导的 RNA 沉 默机制 
等方 式调控 植物从 营养生 长向生 殖生长 转变。 例如， 组 蛋白乙 酰化、 甲基 化和单 
泛 素化等 染色质 修饰方 式调节 基 因的表 达量， 调节植 物的开 花时间 （图 
2)[6>7]； 在 RNA 转录后 加工调 控中， RNA  3' 端加 工因子 FY 与 RNA 结 合蛋白 
FCA 相互 作用， 共 同抑制 基因的 表达， 诱导 植物成 花转变 [83« 植物 在成花 
转变过 程中， 诱 导和花 的发端 是一个 连续的 过程， 但有 很强的 时空特 异性， 如感 
受环 境信号 的是叶 （光周 期）、 种子 （春 化） 和球茎 （春 化） 等， 产生形 态分化 
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的部 位是顶 端分生 组织； 有 时还包 括对环 境信号 的长时 间记忆 过程， 直到 童期结 
束 （如春 化）。 多 途径的 网络调 控加上 很强的 时空特 异性， 使 整个成 花调控 网络变 
得更加 复杂。 


图 1 成 花过程 中的信 号整合 


成花 转变的 分子机 理和模 型不断 出现和 完善， 但 其实验 证据多 源于对 拟南芥 
和少数 农作物 （如 水稻、 玉米） 的 研究， 与之 相反， 人们对 木本植 物营养 生长向 
生 殖生长 转变的 分子机 制知之 甚少。 相对 草本模 式植物 而言， 木本 植物有 着相对 
独 特的生 长发育 模式， 童 期长且 成熟后 季节性 开花， 加上遗 传转化 困难， 使木本 
植 物成花 控制机 理的研 究相对 滞后。 同 源基因 的克隆 结合在 模式植 物中的 功能验 
证虽 然加深 了我们 对木本 植物成 花基因 的功能 了解， 但其在 木本植 物中调 控成花 
转变的 机制并 不十分 清楚。 物种 的适应 辐射和 演化过 程中往 往伴随 一些基 因重复 
事件 发生， 产生的 新基因 通常会 发生亚 功能化 或者获 得新的 功能， 使不同 物种间 
同 源基因 的生理 学功能 表现出 一定的 差异； 加 上植物 的成花 转变过 程取决 于一个 
复杂 的涉及 多基因 的分子 遗传调 控网络 体系， 使得木 本植物 成花机 理的研 究更加 
困难。 

是美 洲黑杨 (Populus  deltoides) 的 同源 基因， 其 在杨树 花发育 
调控 中的功 能相当 保守。 基 因过表 达不仅 能使一 年生美 洲黑杨 开花， 提前 
结 束长达 7 〜 10 年的 童期； 同时也 参与成 熟杨树 季节性 开花调 控[9]。 但其参 与杨树 
成 花的整 个信号 转导网 络并不 清楚。 PaCOil 和 PaCOL2 是挪 威云杉 ( Picea 
abies) 的 CO 同源 基因， 当 短日照 诱导茎 停止生 长时， faCOil 和 faCOL2 在茎 
顶端 组织中 的表达 量显著 下降， 其 在挪威 云杉生 长发育 中可能 也参与 茎顶端 营养生 
长调控 [193.。 其 他一些 木本植 物和经 济林果 的成花 同源基 因虽已 分离， 但功 能并未 
在这 些林木 中得到 验证， 人们对 它们的 生理学 功能认 识十分 有限。 生 长发育 的复杂 
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性、 研究资 料的匮 乏以及 技术上 难题， 使 得木本 植物营 养生长 向生殖 生长转 变的机 
理 成为一 个科学 难题。 


图 2 染色质 修饰诱 导拟南 芥晚花 [5] 

左： 正常野 生型拟 南芥； 右： fic 基 因染色 质组蛋 白去乙 酰化的 拟南芥 


参 考文献 

[1]  Araki  T.  Transition  from  vegetative  to  reproductive  phase .  Curr  Opin  Plant  Biol,  2001， 
4：  63-68 

[2]  Battey  NH， Tooke  F.  Molecular  control  and  variation  in  the  floral  transition.  Curr  Opin 
Plant  Biol,  2002， 5:  62-68 

[3]  Baurle  I， Dean  C .  The  timing  of  developmental  transitions  in  plants .  Cell， 2006 ,  125 : 
655-664 

[4]  Glover  BJ.  Understanding  Flowers  and  Flowering .  New  York：  Oxford  University 
Press,  2007 

[5]  He  Y,  Amasino  RM.  Role  of  chromatin  modification  in  flowering- time  control.  Trends  in 
Plant  Science,  2005,  10：  30-35 

[6]  Henderson  IR,  Dean  C.  Control  of  Arabidopsis  flowering：  the  chill  before  the  bloom.  De¬ 
velopment,  2004,  131 :  3829-3838 

[7]  Holefors  A,  Opseth  L,  Rosnes  AKR.  Identification  of  PaCOL  1  and  PaCOL  2  ,  two 
CONST ANS-like  genes  showing  decreased  transcript  levels  preceding  short  day  induced 
growth  cessation  in  Norway  spruce.  Plant  Physiol  Biochem ,  2009  ,  47  :  105-115 

[8]  Hsu  CY ,  Liu  Y,  Luthe  DS,  et  al.  Poplar  FT2  shortens  the  juvenile  phase  and  promotes 
seasonal  flowering.  The  Plant  Cell,  2006,  18：  1846-1861 

[9]  Simpson  GG,  Dean  C .  Arabidopsis .  the  Rosetta  stone  of  flowering  time.  Science,  2002 , 


木本植 物营养 生长向 生殖生 长转变 的机理 


•  695  • 


296：  285-289 

[10]  Simpson  GG， Dijkwel  PP， Dean  C.  FY  is  an  RNA  3’- end  processing  factor  that  interacts 
with  FCA  to  control  the  Arabidopsis  floral  transition.  Cell,  2003， 113 :  777-787 

撰 稿人： 李凤兰 刘志雄 

北京林 业大学 


•  696  • 


林  学 


动物 对地震 的感知 


Animal’s  Perception  to  the  Earthquake 


有关 地震来 临前的 震区很 多动物 会出现 异常行 为的记 载已有 悠久的 历史， 早在 
公元前 375 年， 古 希腊海 利斯城 发生地 震的前 一天， 就有鼠 、蛇、 黄 鼬仓皇 离城的 
记录。 自那 以后， 有关 动物预 测地震 的事件 和传说 就没再 间断， 数 量之多 举不胜 
举。 但大 多作为 某些现 象存在 于文学 作品， 似乎并 不适合 用于科 学理论 世界， 而且 
它只 能作为 一种现 象不能 随意地 验证， 故一 直受到 许多西 方科学 工作者 的怀疑 ，直 
至 20 世纪 70 年代 中叶， 动物 行为与 地震发 生的可 能性联 系的前 景开始 转变。 我国 
于 1975 年利 用动物 所出现 的异常 行为成 功预测 到海城 即将发 生的大 地震， 并做出 
相应 措施， 使该 区数以 万计的 生命在 7.  3 级的 强烈地 震中得 于幸免 于难。 这 是人类 
历史 上的第 一次对 地震成 功预测 m ， 至此 越来越 多的人 对动物 的异常 行为与 地震的 
观 测开始 关注。 

那么动 物究竟 是否真 能感知 地震， 其中的 机理是 什么？ 它 能否作 为地震 预测的 
工 具呢？ 


一、 地震 前动物 的异常 行为一 些事例 

目前 中国、 日本 和美国 已经开 展了有 关动物 行为与 地震预 测领域 的主要 研究。 
普遍 认为动 物在地 震前的 异常行 为能用 来预测 地震， 这 是因为 它们比 人类更 能感受 
到某 些地震 前的地 球物理 刺激。 1968 年 我国在 河北邢 台建立 了第一 个用生 物现象 
来 研究地 震的实 验站， 并于 1971 年在有 可能发 生地震 区域的 新疆阿 克苏建 立了类 
似 站点； 同年 8 月， 中 国科学 院地震 局开始 收集动 物异常 行为的 报道， 通过 对那些 
大量观 察到的 异常事 件进行 评估， 来 对未来 地震发 生做出 预测。 海城 地震的 前两个 
月 （1974 年 12 月中 旬）， 就发现 有蛇冬 天离开 洞穴， 不 再冬眠 而冻僵 致死， 老鼠 
也成 群出现 街头， 地震 发生的 前三天 ，即 1975 年的 1 日至 3 日， 大 型家畜 像牛、 
马 、猪、 狗等 也焦躁 不安， 出现相 应反常 行为， 凭借几 年的观 测异常 数据分 析和地 
球物理 测量， 预 测了即 将到来 的地震 并于震 前几小 时成功 撤出。 1976 年唐 山发生 
里氏 8.  2 级的地 震前， 也有动 物异常 行为的 报道， 但遗 憾的是 未作出 警告而 造成人 
员财产 的重大 损失， 240  000 人口在 此次灾 难中丧 生|=]。 地 震多发 国家日 本早在 
1855 年的 江户地 震前就 有过鲶 鱼异常 行为的 报道； 1923 年关 东大震 发生的 前日也 
有大量 鱼跳出 池塘水 面的报 道[3]。 2004 年， 沿印 度洋洋 底地震 引发的 海啸， 夺去 
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成千上 万人的 生命， 但灾 区中， 有 众多野 生动物 分布的 斯里兰 卡的亚 拉国家 公园和 
雅 拉国家 公园， 却很 少有野 生动物 遇难， 不 仅仅是 大象、 鹿 、豹、 黑熊， 甚 至连野 
兔 都避过 了这次 灾难的 袭击。 研 究人员 认为， 这些 动物已 感知到 危险， 表现 出异常 
行为， 灾害来 袭前就 逃至安 全地带 [U。 

1976 年和 1978 年由 美国国 家地质 调查局 （USGS) 分别 在加州 莫罗公 园和得 
克 萨斯大 学举办 的两次 会议的 焦点问 题就是 地震前 的动物 的异常 行为。 这两 次会议 
促 使生物 学家、 生 物物理 学家、 地球 物理学 家及地 震学家 们携手 合作， 对众 多传闻 
记载进 行分析 总结， 公 布了报 道中动 物感观 能力的 系统实 验调查 数据， 以辨 识造成 
它 们行为 异常的 特殊地 球物理 的地震 征兆， 为 今后地 震预测 所用。 

二、 地震 前动物 异常行 为的可 能机理 

动物在 地震前 出现的 异常行 为至今 仍然无 一圆满 解释， 众 多复杂 的内外 在因素 
及 动物的 多种外 在行为 的表现 形式使 其仍然 为一个 待解决 的难题 之一。 地震 前伴随 
着一 系列的 物理、 化 学变化 如地的 振动、 大地 形变、 大 地电流 电位场 变化、 临震发 
光、 天 气的异 常等。 诸多 现象中 很大一 部分人 类仅凭 感觉器 官很难 觉察。 

1. 声音 与震动 

人类 对声音 的感知 范围是 20 〜 20  000Hz, 频 率在此 范围外 的声音 凭耳是 无法感 
知的， 而地 震过程 中的震 前波和 地震波 通常为 0.1 〜 10Hz， 人类完 全无法 觉察。 但鸟 
类 如鸽子 和猫头 鹰等由 于腿部 具有赫 氏小体 （Herbst)， 它们能 感知地 震前的 低频声 
波； 对鱼类 而言， 低频 声波在 水中传 输时由 于会产 生较长 波长， 能传播 很长的 距离而 
不散射 衰减， 故比 空气传 播中更 有效， 因此 它们对 地震前 发出的 低频声 音更为 敏感。 
美国 动物学 家考伦 研究发 现狗能 听到地 震前岩 石破裂 的高频 振动， 而且 头较小 的个体 
则更为 敏感。 实验 研究也 证实大 鼠和小 鼠都能 感受到 人听觉 以外的 80  000Hz 以外 
的超 声波， 而岩石 在很大 压力的 情况下 会产生 10  000 〜 100  000Hz 的超 声波。 因而 
这 些动物 的震前 异常行 为或许 与它们 的特殊 声音感 知能力 有关， 尤其 是低于 50Hz 
的次 声波可 以解释 远离震 中地区 的动物 也会出 现异常 行为， 如 鱼类。 


2. 电 磁现象 


很多 水生动 物对电 场的变 化非常 敏锐， 尤其是 “电 鱼”， 如黄 貂鱼、 电鲇 、鲨 
鱼、 鳗鱼、 鲶鱼。 此外， 陆地 动物的 4 个目 对电场 变化的 敏感性 略差。 但是 常见的 
暴雨， 闪电 天气时 也会有 电场的 变化， 对此 陆生动 物几乎 是感觉 不到。 鸟类 如鸽子 
与 鸥类， 蜜 蜂等对 磁场的 变化波 动非常 敏感， 尽管地 震的磁 场波动 （20作 变化） 
或 许这在 它们的 感觉范 围外， 但它 们地震 前的异 常行为 与地震 的发生 是否有 联系仍 
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值得去 探究。 人类 如果被 微波过 度照射 会引发 疾病， 与此 类似， 震前 电磁辐 射会使 
迁徙 的鸟行 为异常 并发生 混乱。 此外， 空 气中带 电颗粒 子异常 （通常 为小的 正电离 
子）， 也能造 成动物 生理上 显著的 恶化。 对 人与其 他哺乳 类研究 得出， 这主 要是生 
物 体内复 合胺的 水平的 增加引 起的。 地震 前期表 现在： 穴 居动物 从地穴 逃出， 动物 
因带 电离子 高而逃 离封闭 建筑， 鸟类 不间断 飞行不 愿落到 地上。 

3. 岩石裂 缝开超 或封闭 

地震期 间地下 水位会 发生的 变化， 如水位 的无规 则性， 井水 的流动 异常， 井水 
变浑等 现象， 宏观表 现在地 下或穴 居动物 的异常 行为， 由于水 位的变 化使其 洞穴遭 
淹 导致。 像氡 、硫、 臭氧、 甲烷 地下气 体在震 期释放 等已经 报道， 尤 其是氡 浓度的 
测定是 地震预 测的一 项重要 指标。 几 乎所有 的动物 比人类 都有较 为敏感 的嗅觉 ，由 
于地 下气体 造成的 环境陌 生也是 动物出 现异常 行为的 可能性 之一。 

三、 用动 物预测 地震的 可信性 与挑战 

人类 至今仍 无法准 确观测 地震的 发生， 即 便有着 丰富阅 历地震 学家、 最 为先进 
的仪器 设备， 这都 不能预 测何时 何地会 有第二 次地震 发生。 全球 每年有 500  000 次地 
震， 但能 被人感 知的有 100  000 次， 仅 100 个具一 定毁坏 程度。 虽然有 很多震 前报道 
的发 生的动 物异常 行为， 但很 多都为 当地民 众口述 报道， 而且为 灾难过 后才被 重视。 
这 些数据 的可靠 性还需 进一步 评估。 形 形色色 的动物 宏观所 表现出 的行 为也是 千姿百 
态、 形式 各异， 除了 地震， 诸多 如气候 变化、 季节 变更、 饲养 状况、 种 内种间 关系、 
污染等 公害以 及动物 本身的 生理、 疾 病等因 子都会 引起行 为异常 （表 1)。 


表 1 动 物震前 的异常 行为及 其他场 合观察 到的类 似行为 [1] 


动物 

震 前行为 

非 地震的 类似行 为原因 

猫 

总是 躲藏， 不愿 到外面 

受惊 

鸡 

飞到 高的歇 脚地， 挤 到一群 

环境 突然变 黑或很 大响声 

狗 

不 停犬吠 

害怕， 见 陌生人 

老 随主人 由一个 屋跑到 另个屋 

过分 靠依赖 的宠物 

鱼 

跃 出水面 

游 时很快 转向， 黄昏 时追逐 

改变停 在水层 的位置 

人为造 成压力 变化， 鳔受伤 

鼠 

惊乱， 醉 酒行为 

4 〜 80kHz， 90 〜 130db 的声音 

有 壳类软 体动物 

移至海 边更高 的地方 

风暴来 前的水 面上涨 

猪 

互相 咬对方 的尾巴 

过 分拥挤 的环境 

大鼠 

警 惕性高 ，跳， 上下窜 

地 面捕食 者的警 觉反应 

似 蹲姿， 肌 肉紧张 

受 突然声 音惊吓 
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上 面所提 到的动 物异常 行为与 地震预 测现象 与机理 仍存在 不少缺 陷及拟 需解决 
的 问题， 尤其是 借助动 物预测 地震， 进行 相应分 析时一 定得考 虑到下 面几个 问题。 

传说数 据的可 信度是 多少， 建立观 测动物 较完整 的行为 数据， 地 震发生 时观测 
动 物正常 行为， 非地震 因子的 声音能 否从数 据库中 剔除， 哪些 地球物 理化学 变化不 
会 引起动 物行为 异常， 群 聚动物 中多少 个体在 地震来 临前的 应激更 明显， 动 物对不 
同地震 来临的 感觉极 限等。 

针对动 物行为 与地震 预测的 可能性 机理， 为 了更好 地利用 动物行 为进行 地震预 
测， 今 后仍有 很多工 作需要 去做。 

(1)  10 〜 50Hz 范围的 声波条 件下， 更多 空中和 水中的 动物行 为需要 测量。 

(2)  电 场的改 变和空 气离子 监测： 需 要比较 地域和 水环境 的电场 测量。 空气离 
子 监测装 备也应 建立。 

(3)  氡虽 然是地 震前最 常用来 测量的 气体， 但化 学性质 稳定， 动 物也许 对它不 
敏感。 甲烷、 硫复合 物气体 也有可 能作为 将来地 震前释 放气体 的监测 代表。 

(4)  对 气味的 嗅觉下 限问题 而言， 许多动 物对自 然气味 的敏感 数据不 是定量 
的。 但 用来检 测地球 化学的 前兆的 定量数 据是必 需的。 

(5)  普通家 畜的反 应：狗 、牛、 马和 鸡是地 震观测 时最常 提到的 动物。 但关于 
这些 动物的 对低频 声音、 振动、 电场 的控制 的敏感 性研究 却没有 数据。 

虽然美 国地质 调查局 （USGS) 对动 物异常 反应与 地震的 大量研 究中， 仍没有 
结论 性的科 学证据 证明动 物的异 常行为 与地震 的发生 有任何 关系， 但 科学家 们大多 
根据 动物的 感觉能 力和许 多地震 预兆的 水平， 认 为很多 的轶事 都是可 信的。 一旦解 
决动 物行为 与地震 观测的 谜团， 结 合其他 的观测 手段， 相信 地震预 警系统 将会完 
善， 人 员财产 损失将 会减至 最小。 
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高 大树木 如何运 输水分 

How  Water  Climbs  to  the  Top  of  High  Trees 


植物 将水分 从土壤 运输到 叶片的 过程是 非常独 特的， 特别 是对于 一些高 大的树 
木， 如生长 在温带 地区的 北美红 杉与花 旗松， 高度可 以达到 110m 以上， 因 此深人 
认识 水分的 运输机 制尤为 重要。 与动物 一样， 植 物也需 要给所 有的细 胞提供 能量和 
水分。 对 于动物 而言， 解决 方案是 进化形 成的脉 管循环 系统， 用泵将 等压的 血液循 
环传递 给各个 细胞。 而植物 由于细 胞壁的 存在使 得植物 细胞不 能自由 移动， 因此植 
物 在长距 离水分 运输上 采用了 一种完 全不同 于动物 的解决 方案。 

Dixon 在 1896 年提出 了张力 -内聚 力假说 （C-T 理 论）， 认为叶 片表面 的水分 
蒸 腾作用 会产生 拉力， 这 种拉力 通过存 在张力 的水柱 （如同 拉紧的 绳子） 向 下传递 
并将 水向上 拉起。 C-T 理 论要求 水在输 水管道 （被子 植物的 导管和 裸子植 物的管 
胞） 壁上 的黏附 力和水 分子之 间的内 聚力， 实际上 水分子 具有很 强的内 聚力， 足以 
抵抗一 30MPa 的 张力， 以保持 导管中 的水柱 的连续 不断。 基 于此理 论可以 推断在 
输水管 道内的 水柱处 于负的 流体压 力下， 如一  10 〜一  IMPa， 这种负 压导致 在输水 
管道 内的水 柱实际 处于非 稳态条 件下， 一 旦管道 内出现 微小气 泡会迅 速扩大 导致水 
柱 的断裂 （气穴 化）， 该条管 道将失 去输水 功能。 

负压主 要是由 叶片的 细胞和 细胞壁 之间的 空气- 水分界 面的表 面张力 （毛 细管 
现象） 所产 生的。 我们有 实验证 据表明 负压的 存在： 刺破正 在蒸腾 植物茎 的木质 
部， 在茎表 面滴上 墨水， 墨水会 立刻被 吸人木 质部， 表明 木质部 负压的 存在。 压力 
室 方法可 以直接 精确测 定这种 负压。 另 一个问 题是， 如 果水柱 处于负 压时， 溶解在 
水中 的空气 会从水 中释放 出来， 在导 管或者 管胞中 形成空 穴或者 气泡， 称之 为空穴 
化 （cavitation)。 大 的气泡 会阻塞 管道， 形成 栓塞。 从 理论上 来说， 20nm 直径的 
小 孔可以 支持一  15MPa 的 负压而 不会导 致气泡 穿过该 孔进人 邻近的 充满水 的管道 
产生气 穴化。 气 穴化事 件是经 常发生 的并且 可以通 过声学 技术探 测到， 采用 超声波 
探 测器可 以探测 到气穴 快速形 成和扩 张产生 的高频 声波。 气穴 化会导 致植物 输水能 
力 降低， 通 常来说 导致植 物输水 能力降 低一半 时的负 压为一 0.5^ -  —  9MPa。 虽然单 
个管道 分子会 发生气 穴化， 但高大 树木有 众多管 道分子 并且相 邻管道 分子之 间通过 
初生细 胞壁上 的纹孔 相连， 使得水 分的运 输线路 存在冗 余性， 因此部 分的气 穴化对 
植物 输水能 力的影 响不会 很大。 

如 果植物 采用数 量多、 直径小 的管道 系统策 略会增 加冗余 性并且 提高水 分运输 
的稳 定性， 但这也 会导致 水分运 输效率 （水力 导度） 的 下降。 Hagen-Poiseuille 公 
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式告诉 我们管 道的水 力导度 与管道 直径的 4 次方成 正比， 因此 如果管 道直径 降低， 
为 保证正 常水流 速度， 会导致 根到叶 片的水 势压差 增大， 这也 是为什 么植物 最小管 
道 直径为 5~10fxm 的 原因。 因此 可能存 在大的 管道水 分运输 效率高 但稳定 性差的 
权衡 关系。 大量研 究证据 表明： 水 分运输 效率与 气体交 换速率 以及碳 同化速 率有功 
能 性耦合 关系， 因此 某物种 输水管 道的尺 寸会直 接影响 到其高 生长的 范围。 快速生 
长的 树种有 大的管 道尺寸 但其抵 抗气穴 化的能 力差， 因 此其在 干旱胁 迫下生 长情况 
就 不好， 慢速生 长的树 种管道 尺寸小 但其抵 抗气穴 化的能 力强。 
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森林树 木地 理格局 的形成 


The  Formation  of  Geographic  Patterns  of  Forest  Trees 


所谓 树木地 理分布 格局广 义上讲 是指树 木在地 球上的 水平分 布区， 而狭 义则是 
指树 木的各 个亚种 、种 、属、 科等在 地球上 的一定 范围的 分布。 生物 地理分 布的研 
究主 要是随 同分类 学而进 展的， 结 果是把 自然环 境的地 理差异 也同时 考虑进 去而确 
定 生物地 理区。 这方 面的研 究领域 有生物 分类地 理学、 生物区 系地理 学等。 植物方 
面由恩 格勒， 动物方 面由华 莱士首 先集其 大成。 地理分 布一般 多涉及 分布的 地点和 
范围而 不涉及 环境， 特别 是狭小 地区， 考虑到 环境因 素者则 为生态 分布。 

从 生物地 理学角 度讲， 树 木的分 水平布 格局大 致可以 分为三 大类， 即 连续分 
布、 间 断分布 和特有 分布。 树 木分布 区受到 气候、 土壤、 地形、 生物 以及地 史变迁 
等 诸多因 素综合 影响而 形成， 反 映着不 同树种 的演化 历史、 迁 移扩散 及其对 各种生 
态因素 的适应 能力。 地球 上现存 的森林 木本植 物的分 布主要 取决于 温度与 降水因 
子， 而不 同的经 纬度、 海拔 高程、 坡向坡 位等都 直接影 响着温 度与降 水量同 时决定 
着树 木的地 理分布 格局。 除了 上述生 态因子 之外， 地史 变迁和 人类活 动等因 素也深 
远地 影响着 树木物 种的地 理分布 状况。 

然而， 由于影 响生物 地理分 布的因 素复杂 多样， 现 存树木 物种的 地理分 布格局 
何时 通过何 种方式 形成， 形成过 程中何 种地质 历史事 件起到 决定性 作用， 仍 是生物 
学及生 物地理 学领域 的难解 之谜。 例如， 许多特 有分布 的树木 如水杉 ( Metase¬ 
quoia  gly  ptostroboides~)  、  银杏 ( Gingko  biloba) 、 连香树 (Cercidiphyllum  japoni- 
cum)  ^ 领春木 ( Euptelea  pleiospermum) 及 — ■些 间断 分布于 东亚和 北美东 部地区 
的类 群如金 缕梅属 ( Hamamelis、 (图 1) 广义山 莱英属 （ Coraws) 等植物 第三纪 
在北半 球广泛 分布。 不仅 如此， 化 石记录 还表明 许多木 本森林 植物第 三纪时 在北半 
球是 广泛分 布的， 而现 存植物 分布区 都出现 了不同 程度的 缩小和 片断化 [“2]。 对于 
上述 的特有 分布现 象普遍 的解释 是受到 第四纪 冰川的 影响， 第 三纪曾 经在地 球上广 
布的树 种的原 始分布 区造成 破坏， 致使大 量树种 灭绝。 一些冰 川活动 影响较 小的地 
区成 为许多 生物的 天然避 难所， 在那 里一些 树木种 类得以 保存。 与大 多数散 布能力 
较 强的草 本植物 不同， 许 多木本 植物回 迁能力 有限， 冰 期过后 它们不 能像许 多草本 
植物那 样恢复 冰期以 前的分 布区， 造成它 们的现 存天然 分布区 呈岛屿 状分布 （如我 
国 的银杉 Cathay  a  argyropliylla)  „ 这一 解释似 乎也可 以用于 洲际间 断分布 类群的 
分布 区格局 成因。 

最 新研究 表明， 影响树 木分布 区格局 的形成 的地质 历史因 素远远 比单纯 的第四 
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纪冰川 影响复 杂[3~。 可能 涉及的 因素包 括大陆 漂移， 造山 运动， 全 球气候 变化， 
隔离 分化， 生物长 距离传 播等。 例如， 目 前北半 球的温 带森林 总体上 呈不连 续分布 
状况。 然而， 在第三 纪早期 （距今 6500 万〜 4000 万 年前） 整 个北半 球由成 分均一 
的北温 带中生 混交林 所覆盖 [2]。 这是 由于在 第三纪 早期， 北半 球的欧 亚大陆 和北美 
洲大 陆在北 部两侧 分别通 过北大 西洋路 桥与白 令路桥 相连。 不仅 如此， 第 H 纪早期 
的 全球气 候十分 温暖， 在北 半球高 炜度地 区的阿 拉斯加 地区的 第三纪 早期地 层中有 
棕 榈科植 物化石 的发现 W 。 这使得 当时北 半球的 多数温 带木本 植物可 以在北 美洲大 
陆 和欧亚 大陆之 间自由 传播， 从 而形成 整个北 半球广 布的均 一的温 带森林 生态系 
统。 到了 第三纪 中后期 （距今 2000 万〜 500 万年） 北 大西洋 路桥与 白令路 桥相继 
中断， 而且 全球气 候持续 变得寒 冷干燥 （与 第兰纪 早期比 较）， 造成 了许多 树种在 
东 亚北美 之间形 成了间 断分布 格局。 对于 欧亚大 陆内部 树种分 布格局 造成影 响的一 
个重 要因素 是青藏 高原的 隆升。 印 度板块 大约在 3500 万年 前与欧 亚大陆 板块连 
接[;1， 在此之 前欧亚 大陆南 部为古 地中海 沿岸。 印度板 块到达 之后在 随后的 一段时 
间造成 青藏高 原急剧 隆升， 使得古 地中海 沿岸植 物的连 续分布 被打破 造成了 许多树 
种在欧 亚大陆 形成洲 内间断 分布， 如黄 连木属 (Pistacia) 等。 上述 地质历 史事件 
产生的 地理障 碍造成 许多植 物基因 流完全 阻断而 在地理 障碍两 侧独立 的进行 隔离分 
化， 从而 形成各 种间断 分布。 与此 同时， 生物的 长距离 传播能 力又时 常能够 打破地 
理障 碍的阻 隔形成 更加有 趣的间 断分布 格局。 例如， 盐 肤木属 (Rhus) 植 物是典 
型的泛 热带分 布类群 （温带 地区有 少量种 类）， 主产东 亚和北 美的墨 西哥， 而在太 
平洋 的许多 岛屿上 都有该 属植物 分布。 这 些岛屿 上分布 的盐肤 木属植 物就是 通过鸟 
类传 播种子 形成的 

上 述各种 复杂的 地质历 史事件 和生物 自身的 生物学 特性都 深远地 影响着 树木在 
地球上 的分布 格局。 这 就决定 了对于 树木地 理分布 格局的 研究存 在着诸 多难题 。首 
先， 第三 纪早期 北半球 广泛分 布的中 生温带 森林是 何时形 成的， 森林 的主要 成分是 
什么。 这 个问题 虽有许 多学者 利用化 石和古 气候资 料进行 推测， 但是 至今还 没有一 
个令人 信服的 结论。 其次， 第 S 纪前 后跨越 6000 万年， 在漫 长的地 质历史 演变和 
气候 变迁中 总体趋 势是全 球气温 降低并 且变得 干旱。 是何种 因素导 致上述 气候变 
化， 这 种变化 对森林 树种的 具体影 响仍是 国内外 学者争 论的研 究难点 之一。 另外， 
北 半球的 白令 陆桥、 北 大西洋 路桥、 南北 美连接 的中美 洲地区 和南美 洲与大 洋洲连 
接的南 太平洋 岛屿在 全球树 木大尺 度间断 分布中 究竟起 到何种 作用， 不同学 者有着 
不同的 认识。 至今 对于白 令路桥 中断的 时间和 具体纬 度学术 界仍有 争议。 另 一个难 
题就 是冈瓦 纳大陆 （古南 大陆） 的解 体和各 板块的 重组， 对南 半球甚 至全世 界生物 
地理 分布格 局的影 响意义 深远， 尤其是 印度板 块与欧 亚板块 碰撞， 并 且板块 边缘向 
下俯冲 造成青 藏高原 在极短 的地质 历史时 间迅速 抬升， 造成 东亚、 南 亚与欧 洲之间 
形 成了一 道天然 屏障， 阻断 了许多 树种的 东西方 向基因 交流。 然而， 第 3 纪早期 


•  704  • 


林  学 


(印 度板 块到来 之前） 欧亚 大陆南 部的古 地中海 沿岸森 林植被 状况， 树种分 布格局 
究竟 如何， 目前还 没有足 够的植 物化石 证据和 其他古 生物学 证据去 研究。 这 就造成 
了对古 地中海 间断分 布研究 的主要 难题和 空白。 

综上 所述， 树木的 地理分 布格局 的形成 是一个 复杂的 过程， 涉及 许多地 质历史 
事件， 复杂的 古地质 古气候 因素和 现今各 种生态 因子的 影响。 至于针 对某一 特定树 
种的 分布区 形成， 何 种因素 起主要 作用， 何时 通过何 种方式 作用， 不 同树种 的分别 
区形成 模式有 无内在 联系， 整 个森林 生态系 统变化 对每个 树种分 布区的 形成、 改变 
起 到何种 作用， 如何 作用等 问题仍 然是生 物学、 生 态学、 古生 物学以 及生物 地理学 
等 各个领 域研究 的热点 和难点 问题。 解决 这些问 题需要 我们发 现更多 的古生 物学化 
石 证据， 并且利 用一切 现在生 物学和 生物信 息学技 术对现 有可利 用的古 生物、 古地 
质和 古气候 资料进 行综合 分析， 才能 得到符 合客观 情况的 结果。 
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图 1 金缕梅 属 （ Hamamelis) 的 分布区 

阴影 为现存 种类分 布区， 点 代表化 石植物 分布区 
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树 木体内 生长素 的运输 

Transfer  of  IAA  in  Trees 


高等 植物的 代谢、 生长 发育及 形态建 成通常 受到体 内移动 的化学 信号的 调控。 
植物 激素是 产生于 某种细 胞或组 织的化 学信号 物质， 他们 通过与 特定的 蛋白受 体相互 
作用而 调节其 他细胞 的生理 过程。 常见的 植物激 素有生 长素、 赤 霉素、 细胞 分裂素 、乙 
稀、 脱落 酸和油 菜素内 酯等。 生长素 （常指 U 引哚 乙酸， IAA)， 是最早 发现、 研 究最多 
的一种 促进植 物生长 的信号 物质， 英文 来源于 希腊文 auxein  (生 长)。 生 长素和 细胞分 
裂素 与其他 植物激 素和信 号物质 不同的 重要特 征是， 它们是 植物胚 生存所 必需的 D] 。 

19 世纪， Theophili  Ciesielski 研 究了植 物的向 地性， Charles  Darwin 和 他的儿 
子 Francis 研究 了植物 的向光 性和向 地性。 研究 发现， 植物对 光和地 心引力 反应最 
敏感的 部位在 尖端， 但引 起弯曲 却是在 伸长的 部位， 因 此判断 这种刺 激是从 尖端传 
递到 下部而 引起反 应的， 并指 明引起 这种反 应是由 于某种 物质的 传递。 在上 述研究 
的基 础上， 1928 年， F.  W.  Went 证 明胚芽 鞘尖端 存在一 种促进 生长的 物质， 可引 
起胚 芽鞘向 另一侧 弯曲， 而 且弯曲 度大致 与所含 该物质 的量成 正比， 将该物 质称为 
生长素 [U。 1934 年 F.  K6gl 从人尿 和酵母 中分离 一种能 引起燕 麦胚芽 鞘弯曲 的活性 
物质， 经鉴 定为吲 哚乙酸 （IAA)W。 现 已确认 吲哚乙 酸是高 等植物 中普遍 存在的 
一种重 要的生 长素， 存在于 各种植 物组织 之中， 参 与控制 植物细 胞的伸 长生长 、根 
的伸 长和不 定根的 发生与 生长、 根的 向地性 生长、 维管 组织的 形成、 茎叶的 向光性 
生长、 植物的 顶端优 势等， 在组织 培养中 与细胞 分裂素 共同调 控细胞 分裂及 不同器 
官的分 化等。 虽 然生长 素的研 究历史 在植物 激素中 最长， 但至 今在许 多生长 发育现 
象中 生长素 的作用 机理仍 不十分 清楚。 

植 物的根 、茎 、叶 、花、 种子 等器官 都有生 长素的 存在， 但以生 长旺盛 的器官 
和 部位， 如 根尖、 茎尖等 分生组 织含量 最高， 这些 部位也 是生长 素合成 的中心 。研 
究证明 生长素 可以从 合成部 位向起 作用的 部位运 输[3'  枝干和 根的主 轴及其 分枝具 
有顶端 一基端 的结构 极性， 这种 结构极 性取决 于生长 素的极 性运输 m。 生长 素主要 
从形态 学顶端 向基部 （向 基性） 运输， 这种 单方向 的运输 称为极 性运输 （polar 
transport) (图 1)。 研究 表明， 不论 是自茎 尖分生 组织、 幼叶， 还是 根中的 生长素 
都 以相似 的机制 运输， 即极性 运输。 虽然 在胚芽 鞘中几 乎所有 细胞都 具有生 长素的 
极 性运输 能力， 但在大 多数组 织中， 极性运 输只限 于某些 特定的 细胞。 目前 对生长 
素极 性运输 的部位 了解还 很少。 可 以肯定 的是， 在中央 维管组 织中存 在着一 股从茎 
端到根 的生长 素极性 运输的 主流， 在双子 叶植物 的茎中 极性运 输主要 是通过 围绕维 
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图 1 植物 顶端与 基端结 构极性 J 
生 长素极 性运输 


含 有放射 性标记 IAA 的 
琼脂块 （供 体） 

]A  (供 体） 


茎尖 芽 


茎 / 根的 基部 


管 束的已 经延伸 的薄壁 细胞进 行的。 在根部 
则存在 两种不 同的极 性运输 方式： ① 在中柱 
细 胞中由 根基向 根尖的 向顶式 运输； ②在表 
皮细 胞中是 由根尖 向根基 的向基 式运输 [1:。 
近年 报道， 在具有 3.  75 亿年历 史的木 头化石 
中发现 了生长 素极性 运输的 解剖学 证据。 在 
生活的 木本植 物中， 生 长素的 极性运 输遇到 
芽 和分枝 等时， 便会被 阻断， 此处便 会产生 
一个 生长素 “漩涡 ”m， 在这些 区域进 行分化 
的导 管分子 便会形 成环状 结构。 在泥 盆纪前 
期 的 原始裸 子植物 的木头 化石中 检 测到了 与 
木材 （象 征生长 素极性 运输） 中相同 位置的 
同样的 环状结 构[6]。 

生长 素极性 运输的 早期研 究采用 在植物 
组 织的一 端供应 生长素 （主 要是 IAA), 然后 
在 另一端 用琼脂 块收集 激素的 方法。 结果发 
现 外加的 生长素 在茎组 织中只 从形态 学的顶 
端运向 基部， 而与重 力的作 用无关 （图 
2)[1」 。 


4 


]B  (受 体) 


运输 到受体 


]B  (供 体） 


] A ( 受体 ) 


运 输受阻 

图 2 供体 -受体 琼脂块 测定生 长素极 性运输 [1] 


向 基运输 


向 顶运输 


向 基运输 


生 长素极 性运输 的方向 由运输 蛋白的 分布所 决定， 其运输 速度要 比维管 系统中 
的运输 速度慢 得多， 一般为 2 〜 20cm/h。 生长素 的极性 运输可 被一些 化合物 ，如 
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NPA  (7V-1- 氨 甲酰苯 甲酸萘 酯)、 TIBA  (三 碘苯 甲酸） 等所 抑制。 除 了极性 运输外 ，生 
长素 还可以 在植物 的维管 系统中 运输， 如给叶 片施加 的外源 生长素 可通过 靭皮部 运输， 
再转 移到极 性运输 系统。 此外， 生长 素还可 以通过 木质部 的蒸腾 流向上 运输。 在 这些运 
输系 统中， 生 长素的 运输与 其他营 养物质 的运输 并没有 区别。 而极 性运输 则是生 长素所 
特有 的一类 从细胞 到细胞 的耗能 的主动 运输， 并且 可维持 生长素 的逆浓 度梯度 运输。 

化学渗 透假说 （chemiosmotic  hypothe¬ 
sis)  的建 立启发 了人们 用该模 型来解 释生长 
素 的极性 运输， 在此基 础上建 立了生 长素极 
性 运输的 化学渗 透模型 （图 3)。 生长 素的吸 
收受 跨膜的 质子势 驱动， 而生 长素的 输出受 
膜电势 驱动。 该 模型的 关键点 是生长 素输出 
载 体聚集 在传导 细胞的 基端， 由此决 定了生 
长素的 流向。 ATPase 在中性 的细胞 质和酸 
性的质 外体之 间产生 H+ 梯度 （质 子势） ，并 
由 此驱动 生长素 的极性 运输。 在质 外体， IAA 
向质子 化的、 亲脂 形式的 平衡移 动导致 IAA 
向质 膜和细 胞内部 的扩散 增加。 以质 子化的 
形式 (IAAH) 扩 散或通 过可饱 和的输 人载体 
的作用 进人细 胞后， 在细胞 质碱性 pH 下生长 
素 迅速去 质子化 （IAA1。 在细胞 质中， IAA 
几 乎都是 以脂不 溶性的 阴离子 形式存 在的， 
其只 能通过 输出载 体流出 细胞。 亲脂性 IAAH 
可 不经生 长素吸 收蛋白 （或 输入 载体） 而扩 
散进 人细胞 ，但 IAA_ 的 流出则 不能绕 过输出 
载体， 所 以生长 素输出 载体的 调控对 生长素 
极性运 输的影 响很大 [1'n 。 

近 年来， 随着生 化与分 子生物 学技术 
的快速 发展和 对生长 素极性 运输有 关的拟 南芥突 变体的 筛选， 克隆到 一些生 长素输 
人和输 出载体 相关的 基因， 对极性 运输现 象从分 子水平 有了一 些新的 解释。 

氨 基酸渗 透酶类 似蛋白 AUX1/LAX 是拟 南芥中 推定的 第一个 H+/ 生 长素的 
同向 运输体 或生长 素输人 载体， 在 H+ 梯度 驱动的 IAA'  H+ 同向 运输活 性可促 
进 生长素 的亲脂 性扩散 _°]。 对生 长素吸 收的动 力学研 究表明 AUX1 蛋白是 一个特 
定的、 具有 高亲和 力的生 长素输 人载体 [1〜。 拟南芥 突变 体无向 重力性 生长， 
生长 素在根 和幼叶 原基中 的运输 降低， 对高 浓度的 IAA 有 抗性。 由 于对亲 脂性的 
1-NAA  (1-napthalene  acetic  acid) 无 抗性， 其比 IAA 能 更快向 细胞内 扩散， 所以用 
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1-NAA 处 理可使 1 突变体 的表型 得到恢 复[1] 。 在 根的生 长素运 输中， AUX1 不仅 
在向 基性运 输中起 作用， 也在向 顶性运 输中起 作用。 AUX1 极性 定位于 根尖原 生靭皮 
部细胞 的基端 质膜， 它 在来自 初皮部 向顶运 输到根 尖的生 长素卸 载中起 作用。 在根冠 
细胞中 AUX1 的定位 也具有 极性， 它可 能在生 长素的 向基性 运输中 起作用 [1’9]。 

生 长素在 植物组 织中的 极性运 输很大 程度上 归功于 高度调 控的、 极性定 位的输 
出载体 复合体 -PIN 蛋白 （以 拟南芥 pin  1 突变 体所形 成的针 形花序 命名） 家族 。在 
拟南 芥中， PIN 家族 的每一 成员都 表现独 特的组 织特异 性表达 模式， 在拟南 芥根中 
的 PIN 功 能分析 表明， 多种 PIN 蛋白 在调控 生长素 运输、 向 性生长 及根端 分生组 
织的 维持中 一起发 挥功能 [1] (图 4)。 在子 叶和叶 原基等 地上组 织中， 器官 的形成 


图 4 拟南芥 PIN 蛋白 介导生 长素在 植物中 的流动 
生长素 的定向 运输与 PIN 输出 蛋白的 组织特 异性分 布有关 
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似乎 取决于 通过器 官外层 细胞的 “反向 喷泉” 式的 PIN1 依赖性 生长素 流动。 积累 
在原基 尖部的 IAA 会通过 新分化 成的器 官维管 组织， 以一种 定向的 PIN1 依赖性 
运 输流， 重新 取向或 “ 排出” （图 4)。 在 侧根的 形成和 保持中 则以一 种相似 但方向 
相反 的机制 作用， IAA 通过中 央维管 组织， 以一种 依赖 性运输 方式， 在侧根 


分生组 织中累 积[11’ 


图 5 拟 南芥中 PIN 和 PGP 介导 
生长素 在植物 中的流 动[1] 


PGP  (P-glyco protein) 作 为生长 素运出 
载体复 合体的 组分， 起 到在质 膜上稳 定生长 
素运出 载体复 合体的 作用。 有可能 PGP 通过 
与 PIN 蛋白 结合， 介导 IAA 的 ATP 依赖性 
运输 如图 5 所示。 但仍 存在很 多尚需 
探讨的 问题， 如是否 21 个 表达的 PGP 都是 
生长 素的运 输子， PGP 是 如何与 PIN 及 
AUX1/LAX 蛋白相 互作用 的等。 

对生 长素极 性运输 及其调 控的研 究虽然 
取得了 长足的 进展， 但 对其调 控机制 的认识 
仍然不 全面， 对 输出蛋 白和输 人蛋白 的胞内 
定位、 活 性和编 码基因 表达的 精细调 控细节 
有待 进一步 明确， 特别 是对输 人载体 控制的 
生长 素极性 运输途 径的研 究还很 不充分 。由 
输 出蛋白 和输人 蛋白控 制的不 同生长 素极性 
运 输途径 之间是 否相互 作用和 影响？ 有关向 
顶 性运输 和向基 性运输 的调控 途径也 有许多 
不 清楚的 地方。 生长素 在植物 体内的 其他运 
输途 径还不 明确， 植 物向性 反应的 Went- 
cholodny 假 说认为 植物的 向性 是由生 长素的 
侧向 运输引 起的， 但到 目前为 止这一 途径还 


没有 被证实 [11@。 虽然已 明确生 长素运 输载体 与植物 向性等 有关， 但植物 对外界 
环 境因素 的感知 与这些 蛋白的 再定位 之间是 如何联 系的， 生长 素分布 下游信 号转导 
网络 等方面 仍需进 一步搞 清楚。 

上述研 究数据 主要出 自于拟 南芥及 禾本科 植物， 对 于高大 的多年 生的树 木则缺 
乏系统 研究， 尤其 是常绿 植物。 生 长素如 何控制 树木树 形的？ 在同步 化和顺 序化衰 
老 过程中 如何起 调节作 用的？ 其传 输途径 与机制 是否与 草本植 物的一 致等？ 

解决 该课题 的关键 在于， 要明确 树木中 生长素 合成的 位点、 起作 用的位 点及运 
输 规律与 机制。 树 木的枝 条多， 层次 复杂， 生长 素的运 输分配 机制是 什么？ 各部位 
的生长 素梯度 如何？ 树木的 多年生 特性， 是 否其生 长素的 运输具 有季节 性变化 ，其 
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机制是 什么？ 等等。 
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Mortality  and  Recruitment  Machanism  of  Fish 
at  Early  Life  Stage 


鱼 类生活 史早期 阶段一 般经历 数天到 数月即 完成， 主要 包括卵 （胚 胎）、 仔鱼 
和稚 鱼三个 基本发 育时期 [1]。 胚 胎期： 此 期仔鱼 发育仅 限于卵 膜内， 发育所 需要的 
营养完 全依靠 卵黄， 与 环境的 相互作 用主要 是通过 呼吸来 实现。 仔 鱼期： 胚 胎孵化 
出膜便 进人仔 鱼期。 初 孵仔鱼 透明， 眼部色 素尚未 形成， 消 化道等 器官发 育不完 
全， 口和 肛门与 外界不 连通， 仍旧 依靠卵 黄囊作 为营养 来源， 因此又 称为卵 黄囊期 
仔鱼。 在此 时期与 外界的 联系仍 以呼吸 为主。 随 着仔鱼 的进一 步发育 ，眼、 口和消 
化道 等器官 的功能 进一步 完善， 鳃和 鳍开始 发育， 建立 起巡游 模式， 开始转 向外界 
摄食， 此时期 仔鱼仍 然是浮 游生活 方式。 稚 鱼期： 随着 进一步 发育， 仔鱼身 体透明 
等特征 消失， 各鳍鳍 条初步 形成。 鳞片的 形成， 是 进人稚 鱼期的 标志， 逐渐 由浮游 
生活转 向各种 鱼类自 己固有 的生活 方式， 此时与 环境的 联系主 要是以 获取营 养物质 
及御敌 为主。 

鱼类早 期发育 阶段是 鱼类生 活史中 的重要 时期， 在 这期间 鱼类在 形态和 生理上 
都经 历了一 个复杂 的变化 过程， 并 且受外 环境的 影响比 较大， 很多生 物和物 理因子 
通过相 互作用 进一步 影响鱼 类早期 的死亡 和生长 鱼 类的自 然死亡 率通常 在早期 
发 育阶段 最高， 据一 些野外 生态调 查对种 群数量 变动的 估测， 真骨鱼 类在早 期发育 
阶段 的死亡 率达到 99% 或 以上。 鱼类早 期阶段 的死亡 和生长 直接决 定了自 然界中 
鱼类的 世代发 生量和 资源补 充量， 而鱼卵 和仔稚 鱼在水 层中的 分布、 数量和 变动， 
以及和 环境因 子的相 关性， 又是 预测补 充量及 其变动 的主要 依据。 因此， HjortL  J 
提出了 两种变 动机制 假设： 一是仔 稚鱼从 产卵区 漂移、 分散； 二是大 批仔鱼 在初次 
摄食期 饥饿所 引起的 死亡是 鱼类种 群变动 的潜在 原因。 但是自 然界鱼 类种群 丰度的 
这两种 变动机 制中， 生 物和物 理因子 是如何 作用并 影响鱼 类早期 发育、 生 长和死 
亡？ 哪一种 影响因 子的贡 献更大 一些？ 鱼 类的早 期补充 和资源 量变动 之间有 无规律 
可循？ 因此， 带 着这些 问题， 围绕 鱼类早 期死亡 和生长 而开展 的鱼类 补充机 制的研 
究一直 是国内 外鱼类 早期生 活史研 究领域 和渔业 生态学 研究的 热点， 也是国 际种群 
动力 学研究 的一个 难题。 

影响 鱼 类早期 补充的 因素主 要归因 于外源 因子和 内源因 子两类 。外 源因 子包括 
可能 引起个 体死亡 的外界 生物和 非生物 因子， 如食物 短缺、 敌害 捕食、 疾病、 寄生 
虫、 污染、 生理压 力等， 外源 死亡的 过程可 以是慢 性的， 并且 在各种 空间范 围内都 
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能 发生。 饥饿 作为仔 鱼死亡 率的主 要原因 是补充 量研究 的焦点 之一。 Hj0rt[3’4] 提出 
了 临界期 （critical  period) 的 概念， 用于研 究鱼类 早期死 亡和补 充量的 关系， 临界 
期的主 要标志 是高死 亡率。 继而 Blaxter 和 Hempel^1- 启用了  PNR  ( point  of  no  re¬ 
turn)  参数 来评估 鱼类早 期饥饿 对鱼类 死亡率 的影响 过程。 PNR 在 种间和 同种不 
同种 群之间 差异都 很大， 主要 与鱼卵 的孵化 时间、 卵 黄容量 及温度 相关。 另外， 
Cushing- 认 为捕食 是海洋 鱼类早 期死亡 的主要 因素， 鱼类的 死亡率 与年龄 之间的 
负 相关， 实际 上是随 着鱼类 生长， 潜在 捕食者 减少的 结果， 因此， 捕 食可以 调节鱼 
类种 群变动 强度， 从 而间接 影响了 鱼类资 源的补 充量。 

内源 因子是 指遗传 和非外 因发育 异常而 产生死 亡影响 资源量 补充的 因子， 内源 
死亡可 以占很 高的比 率^1。 由 于有关 鱼类早 期死亡 原因和 程度的 证据很 难获得 （鱼 
卵和 仔鱼死 后很快 分解， 调查 网具获 得的样 品大部 分是活 体）， 因此 定量分 析鱼类 
早期死 亡存在 很大的 困难， 目 前对内 源因子 的了解 较少。 实验室 的研究 显示， 不同 
的 鱼类其 早期仔 鱼的存 活率存 在显著 差异， 这与 鱼类各 自在长 期的环 境演变 中形成 
的 遗传适 应策略 有关。 并且卵 的质量 优劣是 鱼类早 期发育 成功的 关键之 一^， 直接 
决 定了仔 鱼的存 活率， 其与 雌体产 下卵的 营养成 分和环 境压力 有直接 关系。 另外， 
鱼卵的 大小对 鱼类的 早期发 育和存 活具有 重要的 意义， 大卵的 卵黄能 够延长 从内源 
到外源 营养的 时间， 从而 有利于 仔鱼建 立初次 摄食、 提高存 活率。 但 是鱼卵 的最适 
大小， 必须 在该种 仔鱼的 数量和 所遭受 的饥饿 和敌害 危险之 间取得 平衡， 鱼 类的这 
种生 理生态 的精细 调节， 可以适 应季节 和不同 地区之 间的环 境差异 [1]。 

目前， 一些全 球性的 项目如 海洋生 态系统 动力学 （GLOBEC) 等都把 鱼类的 
补充 机制列 为主要 内容。 荷兰、 英 国等以 北海鳕 、緋、 比目鱼 等优势 种类为 研究对 
象， 系 统开展 了食物 竞争、 捕食、 繁殖 等生物 过程对 北海鱼 类资源 调控过 程的研 
究。 美 国的国 家海洋 和大气 管理局 （NOAA) 也对北 美典型 海湾、 湖泊的 生物物 
理过 程对鱼 类补充 机制的 影响展 开研究 。至 2010 年 5 月， 美 国渔业 协会以 鱼类早 
期生活 史为主 题的会 议已经 举办了  34 届。 我国 学者主 要对鱼 类早期 发育阶 段饥饿 
胁迫下 的早期 存活过 程做了 研究， 如 运动、 摄食能 力和生 理生态 [1’9]， 以牙 鲆作为 
研究 对象， 选择其 “关键 阶段” 中的死 亡过程 （如 饥饿、 被 捕食） 为切 人点， 研究 
鱼类 的早期 死亡过 程与关 键海洋 生物、 物 理过程 的耦合 机制及 其对鱼 类资源 补充的 
调节 [1°]。 目前， 对鱼 类早期 死亡的 估测主 要根据 一些相 关现象 推测， 如高 死亡率 
与 不良环 境条件 两者之 间的一 致性； 根据活 体样品 所表现 出的环 境压力 的症状 ，如 
饥饿体 征等； 野外 观察到 的潜在 捕食者 与卵、 仔稚鱼 分布特 征等。 然而， 关 于鱼类 
早期因 环境因 子引起 的致死 生理压 力耐受 能力的 研究， 如 有害或 者有毒 的藻类 、水 
体 污染、 疾病和 寄生、 自 然环境 中的饥 饿等， 仅仅 停留在 实验室 阶段， 关于 卵和仔 
鱼在 自然水 域的死 亡判定 标准和 死亡率 的概算 还尚未 解决， 而 与之相 关的鱼 类补充 
机制 的研 究也是 该领域 的一项 难题。 
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鱼 类的早 期死亡 和补充 是鱼类 生活史 中两个 复杂的 过程， 两 者是相 辅相成 、密 
切联 系的， 但是 目前我 们还无 法得知 这两个 过程的 本质。 在鱼类 早期发 育阶段 ，很 
小的 自然死 亡率变 化就可 以使种 群补充 量产生 极大的 变化， 所 以很难 准确预 测鱼类 
自 然种群 补充量 的变化 趋势。 
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水 生全程 食物网 能量传 递与食 物产出 


End-tcrend  Food  Web  and  Output  in  Aquatic  Ecosystem 


食 物联系 是生态 系统结 构与功 能的基 本表达 形式， 能量通 过食物 链-食 物网转 
化 为各营 养层次 生物生 产力， 形成 生态系 统资源 产量， 并对生 态系统 的服务 和产出 
及其 动态产 生影响 [1] 。 水生 全程食 物网是 指从原 核生物 一浮游 植物一 顶级肉 食性鱼 
类 的各营 养层次 之间错 综复杂 的食物 联系， 其物 质与能 量的传 递取决 于生物 功能群 
(包 括浮游 植物、 浮游 动物、 游泳 动物） 的组成 及其营 养动力 学过程 （如 转换 效率、 
产 出率、 相 互作用 等）， 同时 在很大 程度上 决定了 食物最 后产出 的数量 和质量 。水 
生生态 系统的 食物产 出受到 自然变 化和人 类活动 的双重 作用， 两者都 会对水 生生态 
系 统在时 间与空 间尺度 上产生 长远的 影响。 其中， 自然 变化主 要体现 为气候 变化， 
气候 的变化 不仅会 通过物 理环境 的变化 影响到 食物网 的各个 环节， 同 时经过 生物地 
球化学 过程作 用于营 养盐的 循环， 对 食物网 动态产 生上行 作用； 而人 类活动 对海洋 
食物网 的结构 与产出 的影响 是多方 面的， 其 中包括 直接的 （如 捕捞和 养殖） 或间接 
的 （如 污染 物质的 排放、 水利 工程） 影响。 

食 物链上 按能量 消费等 级划分 的各个 环节为 “营养 级”， 它反映 了生物 在生态 
系统营 养关系 中的位 置[21 。 渔获物 平均营 养级的 波动能 够反映 水生生 态系统 结构和 
功能 的动态 状况， 是认识 和管理 水生生 态系统 的重要 指标。 食 物生产 的数量 和品质 
取 决于食 物网本 身的结 构与目 标资源 在食物 网中的 位置。 由于人 类活动 （过 度捕 
捞、 污 染等） 的影 响逐步 升级， 直 接影响 了生态 系统的 结构和 功能。 Pauly 等 [3] 根 
据联 合国粮 食及农 业组织 (FAO) 提供的 资料， 报道了  1950 〜 1994 年全球 渔获物 
的 平均营 养级从 3.  3 下降到 3.  1， 选 择性的 捕捞使 得渔获 物从长 寿命、 高营 养级的 
底层、 食鱼的 种类逐 步向短 寿命、 低营养 级的中 上层、 无 脊椎动 物种类 转变。 他们 
认为这 种开发 方式是 不可持 续的。 Tang 等 [4] 和 Zhang 等 K 的 研究都 发现近 年来我 
国各海 域的渔 获物营 养级也 呈下降 趋势， 渤海 渔获物 平均营 养级从 1959 年的 4.  1 
下降到 1998 〜 1999 年的 3.  4  (平 均每 10 年下降 0.  17 ) ; 黄海 渔获物 的平均 营养级 
从 1985 〜 1986 年的 3.  7 下降到 2000 〜 2001 年的 3.  4  (平 均每 10 年下降 0.  14)， 高 
于全 球的变 化趋势 （平 均每 10 年下降 0.03 〜 0.10)。 由此 可见， 人 类活动 以及对 
水生 生物资 源的选 择性开 发已导 致种群 结构与 数量的 变动， 生 态系统 的产出 由高营 
养层 次向低 营养层 次的转 变影响 了水生 生态系 统食物 产出的 质量。 

由于 水生生 态系统 生物种 类多、 食 物关系 复杂， 开 展全部 种类的 食物网 定性和 
定量研 究十分 困难， 选择 在食物 关系、 营 养层次 转化中 发挥重 要功能 作用的 关键种 
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以及 重要的 生物种 类开展 有选择 的研究 ，即 “ 简化食 物网” 的 研究策 略已逐 渐成为 
一种 新的研 究趋势 ™ 。 研究 食物网 中关键 资源种 群的能 量传递 是认识 生态系 统资源 
生 产及其 动态的 关键， 需 要重点 研究的 科学问 题有： ①食物 网基本 结构及 食物关 
系， 研究 高营养 层次主 要捕食 者与被 捕食者 不同生 命阶段 （幼、 成体） 食性、 饵料 
需求量 及其生 物量， 确 定食物 网基本 结构、 食物 定量关 系和主 要营养 通道， 并进行 
时空变 化及影 响因素 的比较 研究。 ②主要 资源种 类营养 动力学 特征， 重点研 究生物 
能 量收支 特征、 生 态转换 效率及 其影响 因素， 如营养 质量的 作用、 环 境变化 的影响 
等。 探索营 养动力 学过程 实验研 究的新 技术、 新 方法的 应用， 如应 用碳、 氮 同位素 
法等。 ③食物 网营养 动力学 模型， 建 立不同 区域特 点的食 物网营 养动力 学模型 ，比 
较能 量流动 和转换 的动态 关系， 探 讨上行 控制作 用和下 行控制 作用对 生态系 统资源 
生产的 影响及 其反馈 机制， 评 估生态 系统容 纳量。 

在可 持续水 生生态 系统研 究中， 生物生 产受控 机制是 人们特 别关注 的问题 ，它 
直接 影响了 生态系 统产出 （如 食物和 能量） 和服务 （如废 物同化 吸收和 运输） 。从 
食 物网营 养动力 学的角 度产生 了若干 假设， 如 上行控 制作用 （iKUtom-up  control)， 
营养 支持是 根本， 能量从 初级生 产向顶 级逐级 转换； 下行控 制作用 （top-down 
control), 顶 级生产 左右次 级生产 和初级 生产， 在近 代人类 活动， 如渔业 捕捞过 
度， 被看作 是影响 下行控 制作用 的重要 因素； 蜂腰控 制作用 （wasp-waist  con¬ 
trol),  次级 生产， 如浮游 动物， 上下左 右了初 级生产 和顶级 生产， 认为浮 游动物 
种群的 动态不 仅影响 和控制 初级生 产力， 同时也 影响许 多以其 为食的 水生动 物资源 
的生 物量。 但是， Tang 等™ 在对渤 海生态 系统生 物生产 力多年 变化的 研究中 发现， 
上述任 何一个 单一的 传统理 论假设 都难以 单独地 解释清 楚渤海 生态系 统生物 生产力 
多 年际的 变化， 可能 存在多 个控制 机制， 即对 一个生 态系统 而言， 在 不同的 时期， 
可 能受控 于不同 的作用 因素。 在 国际地 圈生物 圈计划 （IGBP) 第 3 届大 会上也 
有类似 的研讨 结果， 认 为很难 说生物 生产的 控制机 制是上 行还是 下行， 各 营养层 
次 的相互 作用更 重要。 这 就意味 着所谓 的控制 机制不 是简单 的因果 关系， 整体地 
研究 一个系 统在不 同时空 尺度， 各 营养层 次的受 控机制 和相互 作用才 是最重 
要的。 


参 考文献 

[1]  唐 启升， 苏 纪兰. 中 国海洋 生态系 统动力 学研究 . I. 关 键科学 问题与 研究发 展战略 .北 
京： 科学出 版社， 2000 

[2]  孙 儒泳. 动物 生态学 原理. 北京： 北 京师范 大学出 版社， 1992 

[3]  Pauly  D,  Chris  tense  V， Dalagaard  J,  et  al.  Fishing  down  marine  food  webs.  Science, 
1998,  279  (6)：  860-863 

[4]  Tang  Q,  Jin  X， Wang  J,  et  al.  Decadal-scale  variation  of  ecosystem  productivity  and  con- 


•  720  • 


水产学 


trol  mechanisms  in  the  Bohai  Sea.  Fish  Oceanogr， 2003， 12  (4/5) ：  223-233 

[5]  Zhang  B， Tang  Q， Jin  X.  Decadal- scale  variations  of  trophic  levels  at  high  trophic  levels  in 
the  Yellow  Sea  and  Bohai  Sea  ecosystem.  Journal  of  Marine  System,  2007 ， 67  ( 3-4 ) :  304— 
311 

[6]  唐 启升. 海洋食 物网与 高营养 层次营 养动力 学研究 策略. 海 洋水产 研究， 1999,  20  (2): 
1-11 

撰稿人 ：张波 

中国 水产科 学院黄 海水产 研究所 


渔 业资源 优势种 类更替 与海洋 生态系 统转型 


•  721  • 


渔 业资源 优势种 类更替 与海洋 生态系 统转型 


Dominant  Species  Alternations  of  Fisheries  Resources  and 
Marine  Ecosystem  Regime  Shifts 


渔业 资源优 势种类 更替现 象在世 界海洋 中普遍 存在， 特别 是在中 纬度海 域尤为 
明显。 例如， 20 世 纪在太 平洋， 彐 四十 年代沙 丁鱼是 美国加 利福尼 亚州外 海渔获 
的优 势种， 60 〜 80 年代鍉 鱼为优 势种； 六七十 年代初 秘鲁鞮 鱼是南 美沿海 渔获的 
优 势种， 之 后沙丁 鱼为优 势种， 90 年代 鍉鱼重 新为优 势种；  50 年代 小黄鱼 是黄海 
渔 获的优 势种， 70 年优 势种为 緋鱼， 而 90 年代的 优势种 是鍉鱼 U  3]。 20 世纪 后期， 
研究 者发现 海洋生 态系统 存在转 型现象 ( marine  ecosystem  regime  shifts/ shift  in 
eC0SyStem)M’53。 一个 著名的 事例是 1977 年和 1989 年 前后发 生在北 太平洋 陆架海 
域 的转型 现象， 表示生 态系统 状态的 生物和 环境综 合变化 指数， 在 1977 年 前后是 
由负值 向正值 转变， 而在 1989 年前后 是由正 值向负 值转变 [6]， 研究 者认为 这种转 
型是由 海洋气 候环境 （如 太平洋 涛动， PD0) 的细微 变化引 起的， 并影响 了浮游 
动物、 虾类 和鱼类 等不同 营养层 次优势 种类的 更替。 

由于上 述现象 本身的 科学意 义以及 对实施 渔业管 理和海 洋多样 性保护 的重要 
性， 渔 业资源 优势种 类更替 的原因 和机制 以及与 此相关 的种间 关系、 种群 数量变 
动、 补 充量等 问题在 20 世纪 70 年代 已成为 渔业科 学领域 的重要 议题， 并开 展了许 
多 研究， 但是 实质性 的研究 进展较 缓慢。 80 年代， 一批渔 业生物 学家、 生 物海洋 
学家 和物理 海洋学 家围绕 “ 生物资 源补充 过程与 海洋生 态系统 结构” 进行了 一系列 
讨论， 于 1988 年形 成全球 海洋生 态系统 动力学 （global  ocean  ecosystem  dynam¬ 
ics,  GLOBEC) 的研究 建议， 提出 “认识 海洋生 态系统 动态及 其物理 过程的 影响， 
预测 全球气 候变化 过程中 的种群 波动” 的研究 目标。 1991 年 初在美 国马里 兰举行 
的国际 工作组 会议进 一步确 认了全 球环境 变化对 海洋生 态系统 的主要 成分动 物种群 
的 丰度、 多 样性和 产量的 影响， 强调 浮游动 物对海 洋系统 有一种 调节控 制作用 ，并 
将 物理过 程与生 物过程 相互作 用确认 为研究 的核心 部分。 1995 年 GLOBEC 被遴选 
为 国际地 圈生物 圈计划 （IGBP) 的核心 计划， 1997 年 公布了 《GLOBEC 科学计 
划》， 1999 年 公布了 《GLOBEC 实施计 划》， 包 括国际 计划、 区域计 划以及 国家计 
划等。 国际 GLOBEC 的 研究目 标被确 定为： 提 高对全 球海洋 生态系 统及其 主要亚 
系 统的结 构和功 能以及 它对物 理压力 响应的 认识， 发展 预测海 洋生态 系统对 全球变 
化 响应的 能力。 主要任 务是： ①更 好地认 识多尺 度的物 理环境 过程如 何强迫 了大尺 
度的 海洋生 态系统 变化； ②确 定生态 系统结 构与海 洋系统 动态变 异之间 的关系 ，重 
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点研 究营养 动力学 通道、 它 的变化 以及营 养质量 在食物 网中的 作用； ③使用 物理、 
生物、 化学耦 合模型 确定全 球变化 对群体 动态的 影响； ④通过 定性定 量反馈 机制， 
确定 海洋生 态系统 变化对 全球地 球系统 的影响 [7] 。在 GLOBEC 国际计 划指导 之下， 
区 域计划 和国家 计划无 一例外 地都把 该区域 的资源 优势种 群列为 主要研 究对象 ，特 
别关注 与全球 食物供 给密切 相关的 渔业补 充量的 变化的 研究， 从而将 “渔业 资源优 
势种类 更替与 海洋生 态系统 转型” 的研 究提升 到生态 系统水 平上， 即 重视多 学科交 
叉的 “过程 研究” 以及 “ 建模与 预测” 等 研究。 目前， 对于 “ 渔业资 源优势 种类更 
替与 海洋生 态系统 转型” 的原因 已有了 基本的 认识， 主要是 由渔业 利用、 气 候变异 
和栖 息地破 坏等因 素所致 [8]， 但是， 对它的 发生机 制尚不 能做出 清楚的 解释， 更难 
以 预测。 例如， 渤海生 态系统 各营养 层次生 产力十 年计变 化研究 表明， 很难 用单一 
的常 规理论 [如 下行控 制作用 (top-down  control), 或 上行控 制作用 (bottom-up 
control) , 或 蜂腰控 制作用 （ wasp-waist  control)] 来 解释近 海生态 系统的 变化机 
制， 在 人类活 动和气 候变化 等多重 压力胁 迫下海 洋生态 系统及 其资源 优势种 的变化 
可能受 控于多 种因素 的交织 作用， 不同时 期的主 要作用 因素和 机制也 可能是 不一样 
的[;'  虽 然我们 深信捕 捞过度 使高营 养层次 种类的 种群数 量和营 养级明 显下降 ，但 
难以进 一步从 浮游动 物和浮 游植物 等低营 养层次 生物量 变化中 找到下 行控制 的明确 
证据； 令人不 可思议 的是在 捕捞强 度居高 不下的 情况下 高营养 层次的 重要种 类小黄 
鱼种群 数量在 20 世纪 90 年代 后期以 来又大 幅度上 升了， 同样 也难以 从上行 控制中 
找到 证据； 黄海、 东 海海洋 温度的 长期变 化研究 表明， 近海生 态系统 的变化 与气候 
震荡 有密切 关系。 影 响该难 题研究 进展的 主要瓶 颈有以 下几个 方面： ①现有 的基础 
研 究还不 能对机 制的发 生过程 给出明 确的、 合理的 解释， 研究还 有待于 深人； ②多 
种因 素的交 织作用 增加了 变化的 复杂性 和不确 定性， 从而 增大了 研究的 难度； ③长 
时间 序列观 测资料 （包括 物理、 化 学和生 物等） 的 缺乏， 妨碍 了对变 化规律 及其机 
制的 认识。 

因此， 渔 业资源 优势种 类更替 与海洋 生态系 统转型 仍然是 未来渔 业科学 和海洋 
科学 领域重 要的科 学命题 [1°]。 由 于涉及 面广、 研究难 度大， 不仅需 要开展 个体一 
种群一 群落水 平的生 物学和 生态学 研究， 同时也 需要深 人开展 生态系 统水平 的多学 
科 （如 物理海 洋学、 化学海 洋学、 生物海 洋学、 渔 业生物 学等） 交叉 和集成 研究， 
需要 创新新 的研究 方法。 对于 这样一 个科学 难题需 要花较 长的时 间进行 研究。 
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增殖 放流 的生态 学效应 

Ecological  Effects  of  Stock  Enhancement 


由于人 类活动 和环境 恶化的 影响， 近 海和内 陆水域 的渔业 资源严 重衰退 、栖 
息环境 恶化、 濒 危物种 增多。 因此， 通过对 野生鱼 、虾 、蟹、 贝类 等进行 人工繁 
殖， 然后 把苗种 投放到 海洋、 江河、 湖泊 等天然 水域， 使 其衰退 资源逐 步得以 
恢 复的人 工增殖 放流， 是 既可增 加渔业 产量， 又能 养护水 生生物 资源， 保护生 
物多样 性和水 域生态 安全、 改善水 域生态 环境和 促进渔 业可持 续发展 的有效 
途径 [1' 

目前， 增 殖放流 可分为 生产性 放流和 生态性 放流。 生产性 放流主 要以经 济价值 
高 或营养 级低、 生 长快、 性成熟 早的土 著种类 为主， 如 海蜇、 虾 蟹类、 贝 类以及 
鲢 、鳙、 草鱼 、鲤、 鲫 等经济 物种， 一 般当年 就进行 捕捞， 类 似在天 然水域 进行养 
殖； 生态性 放流主 要以恢 复衰退 种群， 同 时修复 补充由 于人类 活动造 成环境 变化而 
带来 的资源 损失为 目的， 放流 的种类 以大麻 哈鱼、 褐 牙鲆、 真鲷 等生长 较慢、 性成 
熟晚 的鱼类 为主， 如在 长江进 行的人 工放流 中华鲟 幼鱼， 目的 是保护 这一濒 临灭绝 
的珍贵 鱼类种 群得以 繁衍。 

世界 上的渔 业增殖 放流活 动始于 19 世纪 中叶， 从 亚洲移 植鲤至 欧洲、 大洋 
洲和北 美洲， 主 要是用 以 增加内 陆江河 与湖泊 因各种 原因而 遭受破 坏或衰 竭的渔 
业 资源。 目前， 国际 上已经 建立了 良好的 增殖放 流活动 机制， 在世 界范围 内有超 
过 100 个 品种被 放流， 如日本 的大麻 哈鱼、 扇贝、 红 海鲤、 对 虾以及 鲆鲽类 ，美 
国的红 点鲑、 斑 纹鲻。 实践 证明， 通 过增殖 放流， 其捕 捞产量 可以从 每公顷 
20kg 提高到 100kg[M。 然而 由于对 渔业种 群和栖 息环境 的认识 不足， 对于 放流技 
术本 身缺乏 了解， 人工 增殖放 流失败 的教训 也比比 皆是， 这 可能在 经济、 资源或 
生态方 面造成 巨大的 或不可 弥补的 损失。 例如， 美国 为了控 制湖泊 水草的 疯长， 
引进草 鱼后， 虽 然水草 得到了 控制， 同时 草鱼已 经蔓延 成灾， 侵占 了美国 东部河 
流生态 系统， 对其他 土著食 草鱼类 的生存 造成了 威胁。 成功 的增殖 放流不 但要恢 
复所放 流物种 的种群 数量， 又必 须保证 放流水 域的生 态系统 不受到 破坏， 物种自 
然 种质遗 传特征 不受到 干扰， 并 且有利 于改善 水域中 的渔业 生物群 落结构 和水域 
环境 质量， 促 进渔业 资源的 可持续 利用。 因此， 在广泛 开展增 殖放流 的同时 ，应 
综 合考虑 水域渔 业种群 结构的 现状、 食 物链的 长短、 食物网 的复杂 程度及 能量转 
化、 物质 循环等 途径， 从而达 到水生 生物多 样性的 保护、 种 群遗传 保护以 及生态 
系统结 构和功 能优化 等生态 放流的 目标。 近 年来， 日本、 美 国和韩 国十分 重视增 
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殖放 流的环 境效益 和生态 效益， 针对 环境容 纳量、 放流种 群在生 态系统 中的作 
用， 以 及增殖 放流对 土著种 的潜在 影响、 生态 人侵可 能造成 的危害 等方面 开展了 
大量的 研究。 

我国自 20 世纪 50 年代开 始渔业 资源增 殖放流 活动， 较为成 功的是 80 年代以 
来开 始进行 渤海、 黄海 的中国 对虾、 梭 子蟹、 真鲷、 牙 軤等多 个品种 的放流 增殖试 
验。 2006 年 国务院 颁布了 《中 国水生 生物资 源养护 行动纲 要》， 把水 生生物 增殖放 
流和海 洋牧场 建设， 作为养 护水生 生物资 源的重 要措施 之一。 目前， 我国的 增殖放 
流工 作已经 取得了 显著的 成果， 主要体 现在： ①改 善了我 国渔业 资源种 群结构 ，增 
加了物 种的多 样性。 由于个 体大、 经济 价值高 的底层 渔业资 源严重 枯竭， 个 体小、 
经济价 值低的 渔业资 源所占 比 重不断 增加。 选择 底层高 值的经 济品种 进行增 殖放流 
有 效改善 了目前 渔业资 源结构 失衡的 局面， 增加了 生态系 统的稳 定性。 ②增 加了自 
然群体 数量， 形成了 区域性 渔场。 人 工放流 幼体形 成了人 工补充 群体， 增加 了自然 
种群的 数量， 增强了 后续产 卵群体 规模。 如果增 殖放流 时间和 天然群 体的繁 育时间 
不 一致， 增殖 放流不 仅可以 增加资 源量， 通过 规范化 管理可 以形成 区域性 渔场。 
③改 善了饵 料生物 水平。 增 殖放流 较高营 养级的 渔业品 种能充 分利用 低营养 级的生 
物作 为索饵 生长和 育肥、 繁殖 的饵料 基础。 ④ 净化了 水质， 维护渔 业水域 生态平 
衡。 放流的 滤食性 鱼类， 不仅能 有效改 善我国 内陆水 域富营 养化的 程度， 而 且可以 
提高 水体鱼 产量。 

如上 所述， 虽 然增殖 放流带 来了显 著的经 济效益 和社会 效益， 对渔 业资源 
的 恢复和 生态环 境的修 复具有 积极的 作用。 但是增 殖放流 是一项 非常复 杂的系 
统 工程， 其生 态学效 应的评 估是我 国渔业 资源增 殖放流 业面临 的重大 技术难 
题， 其 评价指 标主要 包括三 部分： 一是放 流增殖 对自然 种群的 贡献； 二 是放流 
增 殖对自 然群体 遗传多 样性的 影响； 三是 放流增 殖对生 态系统 结构、 功 能和产 
出的 影响。 目前， 对这 三个问 题的研 究尚无 定论， 因此， 深人研 究并建 立一套 
完善 的增殖 生态效 应评价 体系， 指导 增殖放 流工作 的科学 开展是 我们目 前所面 
临的 一 个 挑战。 
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人类活 动已经 或正在 导致大 量鱼类 的灭绝 ，如 2009 年世界 自然保 护联盟 
(IUCN) 估 计世界 濒临灭 绝的淡 水鱼类 已超过 1000 种， 鱼类 物种灭 绝的趋 势仍在 
加剧。 例如， 中国 的白爵 ( Psephurus  gladius) 和謝 ( Tenualosa  reevesii) , 多年 
难 见踪迹 [U。 多 数濒危 鱼类不 仅个体 稀少， 且习性 特殊， 难以 驯养， 传统的 人工繁 
育难 以实现 物种的 延续。 随着 现代生 物技术 的快速 发展， 似乎 看到了 濒临灭 绝鱼类 
人工 保存甚 至种群 恢复的 希望。 

“借腹 怀胎” 技术。 原生殖 细胞和 性腺的 移植主 要是指 精原干 细胞、 卵 母细胞 
以 及睾丸 和卵巢 组织的 移植， 通过 显微注 射及一 些外科 手术的 办法进 行生殖 细胞及 
性 腺的同 源移植 或异源 移植， 并 使移植 后的受 体能正 常产生 供体的 后代。 近年 ，随 
着 对生殖 细胞的 认知， 生殖 细胞已 能被准 确地标 记且分 离以进 行体外 培养及 移植， 
这 为濒临 绝种的 动物借 助近缘 种进行 生殖繁 衍提供 了技术 基础。 最近日 本学者 Yo- 
sliizaki 等[“3」 就 成功地 “ 借娃鱼 之腹” 获得 了虹蹲 后代， 即 用虹蹲 (  Oncorhynchus 
mykiss) 的原生 殖细胞 （PGC) 和精原 细胞作 供体， 将其 分别移 植人同 种虹鳟 、异 
种大 麻哈鱼 OX  masou) 和异种 三倍体 不育大 麻哈鱼 的幼苗 体内， 使 其完成 了生殖 
细胞的 生长、 发育 和最后 成熟。 目前， 除 移植人 异种三 倍体不 育大麻 哈鱼中 的卵巢 
尚 未完成 最后发 育外， 其 他均产 出了精 、卵， 并完成 了人工 授精， 获 得了与 供体性 
状完全 相同的 虹鳟。 

鱼 类原始 生殖细 胞移植 在濒危 鱼类保 护方面 的意义 在于， 克服了 鱼类超 低温冷 
冻 保存无 法保存 卵子和 胚胎的 难题， 使濒危 鱼类物 种的恢 复成为 可能， 同时 使性腺 
发育 周期长 的物种 亲鱼培 育时间 缩短、 将 体积庞 大的物 种改成 小体积 的物种 进行培 
育。 而 目前针 对该技 术急需 解决的 难题是 获得濒 危鱼类 的原生 殖细胞 并将其 准确地 
标 记且分 离以进 行体外 培养及 移植。 同时， 这项 新技术 的成功 应用也 具有很 大的困 
难， 如 遗传物 质导人 生殖细 胞后的 稳定性 问题， 移植原 生殖细 胞的免 疫学反 应等。 

分化组 织细胞 恢复成 干细胞 技术。 精卵结 合形成 合子， 这是 新生命 的开始 。在 
这一 发育过 程中， 干细胞 (stem  cell) 起着 关键的 作用。 干 细胞具 有两个 基本特 
性： 自 我复制 能力和 发育多 能性。 自我复 制能力 使其能 通过分 裂产生 大量的 与母细 
胞相 同的子 细胞， 而发育 多能性 使其具 有分化 成为多 种特化 细胞的 能力。 干 细胞存 
在 于各种 成体组 织中， 如性 腺中的 生殖干 细胞， 骨 髓中的 造血干 细胞， 神经 系统中 
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的神 经干细 胞等。 从 生物体 中分离 出来的 干细胞 在一定 条件下 可以培 养成稳 定的细 
胞系。 根 据文献 报道， ES 细 胞可在 体外分 化发育 为各种 细胞， 如神经 细胞、 造血 
细胞、 心肌 细胞等 。自 1981 年 Evans 等从鼠 胚的内 细胞团 （ inner  cell  mass, 
ICM) 细 胞分别 建立了 胚胎干 (embryonic  stem,  ES) 细胞 系以来 M， 许多 研究者 
尝试着 建立各 种哺乳 动物和 非哺乳 动物的 ES 细 胞系。 然而， 直到 1998 年人 ES 细 
胞系才 得以建 立™。 早期胚 胎和成 体组织 如肝、 骨髓等 是建立 干细胞 系的主 要细胞 
来源。 最近， 研 究发现 在已经 分化的 细胞中 强制表 达一些 “ 干细胞 因子”  (stem 
cell  factor), 可 以将已 经分化 的细胞 重新程 序化， 诱 导成为 多能干 细胞， 即 诱导的 
多能 干细胞 (induced  pluripotent  stem  cell,  iPS 细 胞）， 这成 为干细 胞的又 一 ■新 
来源 W 。 

鱼类是 脊椎动 物中种 类最多 的一大 类群， 研究者 也对其 ES 细胞 做了大 量的研 
究 工作， 主 要集中 在青嫌 (  Oryzias  latipes) 和 斑马鱼 ( Danio  rerio) 这两 种小型 
模式物 种上。 近 年来， 青锵 的干细 胞研究 取得了 长足的 进展， 其单倍 体细胞 体外培 
养已获 成功， 如最近 易梅生 等^ 获得了 青锵鱼 单倍体 胚胎干 细胞， 而 且把这 种细胞 
的核移 植到正 常的卵 子中， 其能与 正常精 子授精 并产生 可育的 子代。 这种鱼 其实最 
初是 由嵌合 卵发育 而成， 也 就是由 正常减 数分裂 生成的 单倍体 卵母细 胞核和 植人的 
体外 培养的 有丝分 裂单倍 体细胞 核组成 的卵， 这 种繁殖 技术也 被称作 半克隆 技术。 

此项 技术在 濒危鱼 类保护 方面的 潜在应 用是， 通过 分离出 濒危鱼 类早期 胚胎或 
成体组 织如肝 等组织 的分化 细胞， 诱 导成为 多能干 细胞， 建 立干细 胞系， 然 后将这 
些 干细胞 培养成 这些濒 危鱼类 的生殖 细胞， 如 卵子和 精子， 然 后将这 些卵子 与精子 
授精， 产生 大量的 后代， 从 而达到 保种、 传代的 目的。 然而， 如何将 干细胞 培养成 
单 一的、 特 定的细 胞是目 前研究 的焦点 问题， 它 不仅为 临床应 用打下 基础， 而且为 
体外 研究细 胞分化 发育规 律以及 基因调 控提供 很好的 模型。 

人工 诱导雌 核发育 技术。 人工 诱导雌 核发育 是指采 用物理 或化学 方法使 精子遗 
传 失活， 再以 这种精 子激活 卵子， 但 精子不 参与合 子核的 形成， 卵子 仅靠雌 核而发 
育成 胚胎。 目前， 人工诱 导雌核 发育在 100 多种 海水和 淡水鱼 类养殖 应用中 已取得 
了 成功。 例如， Treisinger 等和 Yamamoto 用人 工诱导 雌核发 育的方 法先后 建立了 
斑马鱼 和褐牙 鲆的纯 系™ 。 

开展雌 核发育 人工诱 导的研 究可为 濒危鱼 类种群 恢复奠 定技术 基础。 众所 周知， 
众 多濒临 灭绝的 鱼类， 繁 殖效率 很低， 如果有 幸获得 了一条 雌性成 熟的濒 危鱼类 ，采 
用 亲缘关 系较近 的雄鱼 的遗传 失活的 精子诱 导雌核 发育， 实现即 使在没 有同源 精子的 
条 件下， 也 能繁殖 出大批 幼鱼， 从而达 到人工 传代、 保存 濒危物 种甚至 恢复种 群的目 
的。 该技 术实施 的必要 条件包 括获得 大量成 熟濒危 雌性鱼 卵子及 成熟的 亲缘关 系较近 
的鱼类 精子， 并探 索获得 最高雌 核发育 诱导率 参数， 后 者已成 为核心 问题。 

人工 诱导雄 核发育 技术。 雄核 发育系 指卵子 只依靠 雄性原 核进行 发育的 特殊的 
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有 性生殖 方式。 人工诱 导雄核 发育， 它首先 是卵子 的遗传 失活， 母本 染色质 并不形 
成具 有功能 的雌性 原核， 卵 细胞的 发育只 是依靠 精子染 色体组 进行。 “ 授精” 后通 
过抑 制第一 次卵裂 的发生 诱导核 内有丝 分裂， 由 此使单 倍体胚 胎的染 色体加 倍发育 
成 为纯合 二倍体 个体。 主要 技术路 线包括 雌核染 色体灭 活和雄 核二倍 化诱导 技术。 
雌核 染色体 灭活主 要通过 7 射线、 X 射线和 紫外线 （UV) 等辐 射处理 完成的 ，雄 
核的二 倍化诱 导则主 要采用 静水压 和温度 休克阻 止第一 次有丝 分裂来 实现。 

由 于雄核 发育技 术只需 用精子 使同种 或异种 近亲的 灭活卵 “ 授精” 即可 进行。 
因此， 雄核发 育技术 可能成 为恢复 濒危鱼 类种群 的有效 手段。 对诸如 白鲟等 濒危动 
物， 通 过仅获 得的雄 性成熟 鲜精或 采用冷 冻保存 的精子 与灭活 的亲缘 关系较 近的卵 
子 “授 精”， 可以 实现该 物种的 恢复。 1'1101^狀(1等[9]和 Corley  Smith 等已 成功地 
采用该 技术获 得了虹 鳟和斑 马鱼雄 核发育 二倍体 个体。 该技术 的主要 难题是 获得濒 
危鱼 类成熟 精子与 异源成 熟卵， 并摸 索出破 坏卵子 DNA 活性 又不影 响受精 的最佳 
方式。 

鱼类 精子超 低温冷 冻保存 技术。 目前， 国 内外广 泛采用 冷冻技 术保存 鱼类精 
子， 该项技 术已在 鲑科、 鲤科、 鲟科等 鱼类方 面成熟 应用， 如 1999 年 Dzuba 等 [1(11 
报道 5 种 鲟类精 子经过 6 年 的超低 温冷冻 保存后 仍然可 以得到 20% 〜 60% 的 活力。 

对濒 危鱼类 的保护 及传代 的潜在 应用： 通过 精子冷 冻保存 技术， 将一些 濒危鱼 
种的 精子， 长期、 有效 地保存 下来， 即建 立鱼类 冷冻精 子库， 一旦 获得成 熟的雌 
鱼， 就可 用解冻 精子与 卵子进 行人工 授精， 将这 些基因 资源完 全保存 下来， 为鱼类 
种 质资源 保护开 辟了一 条新的 途径。 目前， 如何 使精子 不受影 响地以 完整的 结构达 
到 超低温 状态， 成 为精液 超低温 保存的 一个急 需解决 的关键 问题。 
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生 物多样 性是一 个描述 地球上 生命形 式多样 化程度 的内容 广泛的 概念， 包括地 
球 上所有 动物、 植物、 微生物 物种和 它们所 拥有的 基因， 以及 具有各 种各样 结构和 
功能 的生态 系统。 尽管 对生物 多样性 重要性 的描述 也多种 多样， 但 从根本 上讲在 
于： 无论何 种生命 形式在 生态系 统中都 有各自 重要的 作用。 水 生生物 多样性 顾名思 
义 就是水 体中的 生物多 样性， 来自 淡水、 海水和 地下水 的各种 生境， 包 括湖泊 、池 
塘、 水库、 河流、 地 下水、 湿地、 海洋、 河口、 盐沼、 海 草床、 珊 瑚礁、 红树林 
等。 水 生生物 为人类 提供了 食物、 药物、 材料等 资源， 也是 旅游业 的重要 组成部 
分。 我国 在联合 国环境 规划署 资助的 一项研 究中， 水生 生物多 样性指 数在全 球排名 
第 21位[1]， 仅报 道的鱼 类就有 2000 多种， 渔 业的捕 捞产量 从新中 国成立 初期的 
100 万 t 增加到 近年的 1500 万 t 左右。 

水生 生物的 生活方 式与陆 地生物 不同， 包括浮 游生活 （悬浮 在水体 当中， 随水 
体的 运动而 迁移， 其 中部分 生物能 自主的 垂直迁 移）、 底 栖生活 （生 活在水 底的泥 
沙表 面或者 里面， 有附着 生活也 有自由 移动） 和游 泳生活 （鱼 类等具 有游泳 能力的 
大型 生物能 够有目 的性的 迁移， 选择 有利的 环境， 如洄 游）。 有一些 水生生 物类群 
(纲） 是 海洋环 境中独 有的， 如 褐藻、 腰鞭 毛藻、 珊瑚、 头足纲 生物、 棘皮 动物和 
鲨 鱼等。 

水生生 态系统 也有不 同于陆 地生态 系统的 特征， 比较显 著的一 点是食 物链较 
长。 为适 应水体 环境， 水生生 态系统 的初级 生产者 大部分 是单细 胞的浮 游藻类 ，它 
们的 生活史 周期非 常短， 只有几 小时到 几周的 时间。 这 些初级 生产要 经过小 型浮游 
动物的 摄食， 再传 递到浮 游动物 食性的 鱼类， 再到鱼 类食性 的大型 鱼类和 哺乳动 
物。 另外， 水 体中部 分初级 生产形 成的有 机物能 够以溶 解态存 在于水 体中， 它们需 
要 经过微 生物的 作用， 再 通过微 生物- 微型浮 游动物 （微食 物环） 的打 包作用 ，才 
能重 新进人 经典食 物链。 

海 洋中还 陆续有 新的物 种和新 的生态 系统被 发现。 海底 热液口 生物群 落只是 
20 世纪后 期才被 发现， 这些地 区没有 太阳光 到达， 主 要依靠 化能自 养生物 作为初 
级生 产者， 在热液 口附近 形成了 生物量 极大的 群落， 包括 大型生 物如虾 、蟹 、管 
虫 、鱼、 章鱼等 [2]。 在海底 腐烂的 鲸鱼骨 骼上， 还发现 了大量 大型海 洋动物 新种。 

水 生生物 多样性 的威胁 主要来 自人类 活动和 气候变 化两个 方面， 过 度捕捞 、环 
境污染 和生境 的人为 破坏、 气候变 化引起 的酸化 和生物 地球化 学循环 改变都 能直接 
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或 间接地 导致水 生生物 多样性 改变。 当前 发现的 气候变 化的影 响主要 是海洋 生物分 
布 范围向 高纬度 移动， 最 显著的 是珊瑚 礁生态 系统， 因 为酸化 对造礁 珊瑚的 钙化过 
程影响 显著。 如果 说气候 变化的 威胁主 要是未 来二氧 化碳浓 度继续 升高， 那 么人类 
活动当 前已经 造成了 巨大的 影响， 在 我国情 况尤为 严重。 由 于过度 捕捞， 20 世纪 
80 年代长 江上游 的捕鱼 量仅及 60 年代的 20%, 经济 鱼类从 50 多 种减到 20 种左 
右。 湖北 省洪湖 1959 〜 1987 年约有 70 种鱼 绝迹， 渔 获物中 97% 为小 杂鱼。 近海 
传统 渔业的 主要对 象如大 黄鱼、 曼 氏无针 乌贼等 产量正 在急剧 下降。 水污染 和富营 
养 化使浮 游生物 种类单 纯化， 水草、 底 栖动物 和鱼类 激减。 武汉 东湖近 20 〜 30 年， 
由于生 活污水 流人和 发展养 鱼业的 影响， 浮游 动物从 203 种减到 171 种， 底 栖动物 
从 113 种减到 26 种， 在渔获 物中除 放养鱼 类外， 原有 60 余种 鱼已难 见到。 海水污 
染使 得赤潮 频繁， 目 前中国 已记录 到的海 洋赤潮 生物达 127 种。 赤潮 的发生 常导致 
鱼 、虾 、贝， 特别 是一些 底栖生 物大量 死亡， 而 赤潮毒 素在食 物链中 富集也 会影响 
到 人类的 健康。 建筑 物等对 生境的 破坏影 响洄游 性鱼类 和蟹等 的产卵 和育肥 成长， 
使 许多淡 水水产 生物， 如中 华鲟、 白鲟、 胭 脂鱼和 铜鱼的 数量和 生存受 到威胁 。海 
洋中 的大规 模围垦 造田的 结果， 大大缩 小并恶 化了底 栖生物 的柄息 环境。 最 悲观的 
预测是 ，到 2048 年所有 的鱼类 和海洋 资源种 类种群 都将崩 溃[3]。 

尽管全 球海洋 生物灭 绝的速 率还比 较慢， 但是 在一些 河口、 珊瑚 礁和沿 海地区 
海 洋鱼类 群落种 群规模 下降或 者灭绝 的速度 是相当 快的。 虽然 在开头 我们就 明确了 
生物 多样性 的意义 在于每 一个种 类都有 特定的 生态学 作用， 但 是目前 还不能 在生态 
系 统的水 平上解 释生物 多样性 对资源 变化和 环境的 作用。 2010 年是 联合国 环境规 
划署 确定的 “国 际生物 多样性 年”， 号召全 世界充 分认识 到生物 多样性 是有价 值的， 
应该从 现在开 始保护 生物多 样性。 

关于水 生生物 多样性 的另一 个特别 需要注 意的问 题是， 我 们只强 调了一 些区域 
和生境 中生物 物种的 消失， 但却 没有重 视在一 些极端 环境。 例如， 深 海和极 地的极 
端环 境下有 很多的 物种在 产生， 生物 多样性 的变化 并不都 是人类 活动引 起的， 大量 
化 石材料 的存在 说明自 然变化 的巨大 作用， 所 以生物 多样性 一直是 一个动 态的过 
程， 我们要 了解其 变化的 规律、 生物多 样性变 动的资 源环境 效应。 

关于生 物多样 性与生 物资源 的问题 也非常 复杂： 在 热带和 环境比 较复杂 的区域 
以 及一些 珊瑚礁 区域， 生物 多样性 很高， 但生物 资源量 （渔业 产量） 相 对较低 ，而 
在冷 水区域 和温带 地区， 生 物多样 性相对 较低， 但生物 资源量 （渔业 产量） 很高。 
所以生 物多样 性与生 物资源 之间的 关系不 是简单 的对应 关系。 最近几 年热带 和亚热 
带 海洋生 物向北 扩展， 导致北 方的一 些水域 的生物 多样性 增高， 但生 物资源 量并没 
有 增加。 
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海洋 生态灾 害的发 生机制 
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在人类 所面临 的诸多 自然灾 害中， 源于 海洋的 灾害称 为海洋 灾害； 而海 洋生态 
灾害是 指由于 气候变 化或人 类活动 的影响 导致的 海洋生 态系统 平衡的 改变所 带来的 
各种始 未料及 的不良 后果， 它 是与海 洋气象 灾害、 海 洋水文 灾害、 海 洋地质 灾害等 
并 列的一 类海洋 灾害。 需 要指出 的是， 这 里提及 的生态 灾害是 生态系 统在外 界压力 
下 平衡被 打破而 导致的 内生性 （或间 接性） 灾害， 排除 了那些 直接由 外界因 素导致 
的 灾害。 例如， 海上 溢油或 者核电 厂的冷 却水都 能导致 海洋生 物大量 死亡， 形成生 
态 灾害， 但 这些并 不是生 态系统 自身的 原因。 而赤 潮也会 导致海 洋生物 死亡， 类似 
这 种富营 养化条 件下生 态系统 自身产 生的反 应而诱 发的灾 害是本 文讨论 的范畴 。近 
年来 我国和 世界范 围内发 生的海 洋生态 灾害还 包括： 浒苔 绿潮、 海星 暴发、 水母暴 
发等。 这些海 洋生态 灾害的 发生给 整个海 洋生态 系统造 成巨大 灾难， 给人类 食物安 
全、 海洋 经济、 人 类健康 和社会 稳定带 来严重 损失。 

这些海 洋生态 灾害对 生态系 统的损 害主要 是破坏 了原有 稳定的 结构， 从 而影响 
了生态 系统的 功能， 对经济 和社会 的危害 则各不 相同。 赤潮危 害还在 于其分 泌物妨 
碍经济 鱼类、 虾类、 贝类的 正常呼 吸而导 致窒息 死亡， 给捕 捞和养 殖产业 造成损 
失； 赤 潮生物 毒素能 够通过 食物链 传递和 富集， 人类食 用含有 毒素的 海产品 也会导 
致食物 中毒； 赤潮 生物死 亡后的 分解过 程中要 大量消 耗海水 中的溶 解氧， 造 成缺氧 
环境 [1]。 形成绿 潮的浒 苔本身 并没有 毒性， 但是 在海滨 地区大 量堆积 会妨碍 景观和 
旅 游业， 同时其 死亡后 的分解 过程能 够产生 有间接 毒性的 物质， 如 甲烷气 体和氨 
等， 危害 其他海 洋生物 和人类 健康。 海 星是一 类过度 捕食的 肉食性 动物， 一 旦在养 
殖区 泛滥， 会 大量杀 死养殖 的贝类 和海参 等经济 生物， 造 成严重 的经济 损失。 水母 
具 有能蜇 人的触 手丝， 进人 海滨浴 场后能 够致人 死亡。 大量发 生的水 母也能 够堵塞 
沿海 工厂的 冷却水 系统， 导 致生产 瘫痪。 水母 大量发 生后， 也 会捕食 经济鱼 类的幼 
体， 损 害渔业 资源， 同时 影响渔 业生产 [2]。 

这些海 洋生态 灾害都 是由某 一种生 物过度 增殖造 成的。 有 害赤潮 种类比 较多， 
全世 界有上 百种单 细胞浮 游藻类 能够形 成有害 水华。 2008 年 青岛沿 海的绿 潮是由 
浒苔 (EntermorphaprolifercO 引 起的。 青岛近 海的海 星暴发 是多棘 海盘车 
terias  amurensis)  0 我国近 海暴发 的水母 主要有 三种， 沙海蜜 ( Rhopilenia  esculen- 
tum、 、 海 月水母 ( Aurelia  aurita) 和白色 霞水母 (Gyanca  nozakii') 。 暴发 往往集 
中 在特定 地区， 造 成局部 生物量 成百上 千倍于 平均生 物量。 
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上 述海洋 生态灾 害暴发 的机制 目前都 没有完 全解释 清楚。 但是， 在大量 的研究 
中 也取得 了一些 共识， 主要 是海洋 生态系 统受到 人类活 动和气 候变化 的影响 变得不 
再 “ 自然”  了[3]。 大量 工农业 废水和 生活污 水排人 海洋， 特别 是未经 处理直 接排人 
而导致 近海、 港 湾富营 养化程 度日趋 严重； 对 海洋鱼 类和滤 食性贝 类等的 过度捕 
捞， 改变了 海洋生 态系统 原有的 物质循 环和能 量流动 途径； 海洋 开发、 海水 养殖业 
带来 了海洋 生态环 境和养 殖业自 身污染 问题； 全 球海运 业发展 导致外 来有害 赤潮种 
类的 引人； 沿 海工程 设施的 建设， 破坏了 很多海 洋生物 柄息的 环境； 气候变 暖导致 
海洋生 物地理 学的改 变等。 这些 可以作 为海洋 生态灾 害暴发 的环境 基础。 

接 下来的 问题就 是为什 么暴发 是这些 种类， 而不 是那些 对人类 有益的 种类？ 也 
就是这 些种类 在生态 学上， 或者说 生态适 应性上 有哪些 优势。 赤潮发 生过程 中有时 
候 有特殊 物质作 为诱发 因素， 已 知的有 维生素 B:、 维生素 B12 、铁、 锰和脱 氧核糖 
核酸 （DNA) 等， 另 外环境 条件， 如 水温、 盐度 等也决 定着发 生赤潮 的生物 类型。 
对于其 他生活 史周期 较长的 生物， 则 要从整 个生活 史周期 来考虑 其暴发 的原因 。浒 
苔 暴发首 先是种 “源” 的 问题， 需 要一定 量的孢 子或者 藻体作 为初始 条件， 其广泛 
的适应 性决定 了它们 能在条 件适合 的时候 快速、 大量 繁殖， 而 最终在 青岛近 海或其 
他 地区堆 积则需 要一定 的输运 和聚集 的物理 机制。 海星 和水母 都要经 历相对 脆弱的 
幼 体期， 在 此期间 天敌的 缺失和 环境的 配合， 导致种 群补充 率大大 提高， 一 旦进人 
成体 期几乎 在自然 界没有 天敌。 

海洋界 目前已 开始认 识到， 生态灾 害暴发 是海洋 生态系 统恶化 的一个 重要征 
兆， 持续暴 发的结 果很可 能造成 生态系 统根本 性的转 变[1。 原 来复杂 的海洋 生态系 
统变 得结构 简单， 状态 波动。 暴发过 程与机 理研究 已不是 单个种 群暴发 的问题 ，而 
需要在 生态系 统水平 上研究 灾害从 孕育、 发展、 成灾 的整个 过程， 力 求从生 态灾害 
的发 展过程 认识海 洋生态 系统的 演变过 程和未 来发展 趋势。 目 前来说 此仍然 是一个 
世 界级的 难题。 

对于日 益频繁 和多样 化的海 洋生态 灾害， 管理 行为显 得十分 困难和 不确定 ，当 
前 形式下 重点应 该放到 阻止而 不是解 决上， 阻止 生态系 统结构 和功能 发生根 本性转 
变是 问题的 关键。 对 于一个 发展中 国家， 我们 必须依 赖海洋 获得更 多的食 物蛋白 
质， 同 时也要 转变现 有发展 模式， 最 大限度 降低对 自然海 洋生态 系统的 影响。 

海洋生 物数量 的变化 本来是 一种很 正常的 现象， 但 是在短 时间内 某个种 类的大 
量增加 就会打 破生态 系统的 平衡， 从而导 致很大 的生态 灾害。 导致海 洋生态 灾害的 
关键 过程、 海 洋生态 灾害的 孕育、 发展和 暴发的 过程和 机理、 预测、 预警、 预报对 
于 防灾减 灾至关 重要， 也是一 个一直 令人困 惑和没 有得到 解决的 问题。 
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鱼类 性别决 定与性 别控制 

Sex  Determination  and  Sex  Control  of  Fish 

鱼类 从受精 卵发育 到具有 不同性 别特征 的个体 是一个 奇妙而 又严谨 的过程 ，是 
人 类长期 以来试 图揭示 的自然 现象。 由于 鱼类在 脊椎动 物中承 前启后 的特殊 进化地 
位、 庞 大的种 群数量 以及显 著的社 会经济 价值， 鱼类性 别决定 机制的 研究不 仅对整 
个 脊椎动 物类群 性别决 定机制 的形成 及进化 途径的 揭示有 非常重 要的理 论意义 ，而 
且 对水产 养殖业 来说， 通 过性别 控制生 产全雌 或全雄 鱼苗进 行单性 养殖， 具 有重要 
的经济 价值。 

与 高等脊 椎动物 相比， 鱼 类的性 别决定 和分化 具有多 样性、 原始 性和可 塑性的 
特点， 为鱼类 性别决 定机制 的阐明 带来了 困难。 首 先鱼类 的性别 表现形 式多样 ，大 
多数 鱼雌雄 异体， 有些 鱼雌雄 同体， 有些 鱼能自 然发生 性逆转 （如 黄鳝 等）， 有些 
鱼 甚至能 发生天 然的雌 核发育 （如银 鲫）。 其 次鱼类 进化的 相对原 始性， 使 得鱼类 
几乎包 括了高 等脊椎 动物的 所有性 染色体 类型， 如 XX/XY 型、 XX/XO 型、 ZW/ 
ZZ 型、 ZO/ZZ 型、 HZ/ZZ 型、 XYiYz/XX 型等。 虽然 已经对 1700 多 种真骨 
鱼类 进行了 染色体 组型的 研究， 但在细 胞遗传 学上能 分辨出 来的、 具 有异型 性染色 
体 分化的 鱼类大 约只有 176 种[1]。 再者， 在鱼类 发育的 早期， 由于自 身内分 泌的调 
节以及 外部环 境因素 （如 水温、 光照、 盐度、 pH 等） 亦 参与性 别决定 和分化 ，这 
使得鱼 类性别 具有较 大的可 塑性。 鱼类 原发性 性别形 成后， 在 外源性 激素、 温度等 
作用下 可能通 过某种 途径改 变机体 的新陈 代谢， 影 响鱼类 的性别 分化， 使鱼 类性别 
决 定机制 更加复 杂化。 根据鱼 类性别 分化受 外界环 境温度 影响的 程度， 将鱼 类性别 
决定分 为基因 决定型 （genetic  sex  determination,  GSD) 和温度 决定型 ( tempera¬ 
ture-dependent  sex  determination,  TSD) 两 大类， 前 者性别 分化受 环境温 度的影 
响 较小， 而 后者的 性别分 化受环 境温度 的影响 很大。 例如， 将 牙鲆鱼 苗养殖 在高温 
和 低温环 境中， 产生生 理雄性 鱼苗的 比例明 显大， 而只有 在中间 温度， 雌雄 鱼苗的 
比 例才为 1:1。 同时， 还 有一些 鱼类是 通过温 度和基 因型相 互作用 来决定 性别分 
化的 不 同鱼类 的性别 决定类 型不尽 相同， 需 要进行 实验研 究才能 确定一 种鱼类 
的性 别决定 类型。 因此， 鱼类性 别决定 机制的 研究是 国际上 亟待攻 克的重 要科学 
难题。 

鉴 于鱼类 性染色 体进化 和性别 决定基 因筛选 在鱼类 性别决 定机制 的基础 研究和 
性别控 制的应 用研究 上的重 要意义 和巨大 的应用 价值， 这方面 的研究 一直都 是国际 
上 的研究 热点。 最 近研究 发现， 日 本海有 一种三 棘刺鱼 拥有与 其祖先 不同的 性染色 
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体， 其 祖先的 Y 染色 体与 一个常 染色体 融合， 创 造出了 一个新 的性染 色体。 新形 
成的 X 染色 体包含 雄性求 偶行为 基因， 而先祖 X 染色体 既包含 行为隔 离基因 ，又 
包含杂 交种雄 性不育 基因1  ]。 此外， 在 东非也 发现多 种三棘 刺鱼， 其 雌性身 上具有 
与其 他种类 2 棘刺 鱼不同 的橙色 斑点， 该 橙色斑 点的出 现是性 染色体 连锁的 基因突 
变 所致， 表现 出性染 色体的 一种进 化现象 M。 上 述研究 表明新 的性染 色体的 进化驱 
动了脊 椎动物 新种的 形成， 同时鱼 类性染 色体的 不断进 化使鱼 类性别 决定机 制变得 
更加 复杂。 在鱼 类性别 决定基 因筛选 方面， 人们 对哺乳 动物的 许多性 别决定 的同源 
基因 （S0%9、 DMRT1 、 P450  ,  AMH 等) 进行了 研究， 但是， 很多在 其他脊 
椎动物 中与性 别决定 相关的 基因在 鱼类中 并没有 性别的 差异。 目前， 研究人 员在半 
滑舌鳎 [5]、 大西 洋鲑、 大麻 哈鱼、 虹鳟、 罗 非鱼、 河豚及 圆斑星 鲽[6] 等多种 鱼类发 
现了 性别特 异分子 标记， 他 们希望 通过这 些分子 标记进 一步筛 选到鱼 类性别 决定基 
因， 从 而为阐 明鱼类 的性别 决定机 制奠定 基础。 然而， 目前 看来， 只 有在已 经鉴定 
或 定位出 性别决 定候选 基因的 少数鱼 类中， 可以 认为性 别是由 性别决 定基因 所控制 
的。 例如， 日本科 学家以 青锵为 材料， 在 国际上 首次筛 选到鱼 类雄性 Y 染色 体特 
异的功 能基因 DMY, 并将其 确定为 青锵雄 性决定 基因， 论文在 TVamre 上发 
表[7’83。 不过， 随后 的研究 表明， 只在青 锵和另 一种亲 缘关系 很近的 弓背青 
锵中 发现， 而在 其他亲 缘关系 远的锵 科鱼类 以及其 他鱼类 中未见 DM r 雄性 决定基 
因。 因此， 对 绝大多 数鱼类 来说， 性别决 定基因 还有待 寻找与 证实， 简单地 利用哺 
乳动 物的相 关基因 去寻找 鱼类的 性别决 定基因 的途径 已经走 不通， 有 必要从 鱼类本 
身的 基因组 中去定 位和寻 找性别 相关的 基因， 因此， 有 关鱼类 性别决 定的基 因及性 
别 决定机 制仍需 进一步 研究。 

通 过诱导 鱼类性 逆转、 种 间杂交 以及鱼 类单性 发育等 人工性 别控制 技术， 不仅 
可以培 育单性 苗种， 而且可 以推测 鱼类性 染色体 类型， 促进我 们对鱼 类性别 决定机 
制 的深人 了解。 反之， 由 于鱼类 性别决 定的原 始性、 多 样性和 性别分 化的可 塑性， 
也为 人工控 制鱼类 性别提 供了理 论基础 和不同 途径。 黄 海水产 研究所 科技人 员通过 
染色体 分析观 察到半 滑舌鳎 雌性具 有异型 性染色 体[9)， 随后， 他们通 过激素 和高温 
诱 导半滑 舌鳎性 逆转， 获得了 遗传上 雌性、 生理上 雄性的 伪雄鱼 （ZW 型）， 并通 
过与正 常雌鱼 杂交， 进而获 得遗传 雌性达 73% 的 鱼苗， 从而 进一步 证明半 滑舌鳎 
染色体 类型为 2评々2型[1°]。 迄今 为止， 至少在 赤点石 斑鱼、 大 鳞大麻 哈鱼、 虹鳟 
等 47 种 鱼类成 功进行 了激素 处理诱 导性逆 转实验 U1] 和在 日本 牙鲆、 斑点叉 尾鲴、 
月银汉 鱼等近 20 种鱼 类成功 进行了 温度处 理诱导 性逆转 实验。 研究 发现采 用雌性 
尼罗 罗非鱼 和雄性 奥利亚 罗非鱼 交配， 可以产 生能育 的全雄 鱼苗， 反 交后代 的雌雄 
比则为 1:3。 因此， 推测 这两种 鱼有相 反的性 别决定 机制， 尼罗罗 非鱼为 雌性同 
配 （XX)， 雄 性异配 （XY); 而 奥利亚 则为雄 性同配 (ZZ), 雌 性异配 （ZW)。 雌 
核发 育或雄 核发育 作为快 速建立 纯系、 培育单 性种群 的有效 途径， 由 于产生 的后代 
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只从 一个亲 本那里 继承性 别决定 基因， 因此， 通 过分析 雌核发 育后代 的性别 比例， 
也 能阐明 某一种 类的性 别决定 机制。 对于 XY 决定型 来说， 其 雌性为 XX 型， 雌核 
发育后 代全为 雌性； 而 ZW 决 定型的 雌性， 雌核 发育后 代或全 为雄性 （当 WW 型 
后代不 能成活 时）， 或雌雄 各占一 定比例 （WW 型成活 时）， 例如， 陈松林 等在半 
滑 舌鳎雌 核发育 胚胎中 观察到 WW 超雌 个体， 从而进 一步证 明半滑 舌鳎的 性别决 
定 机制为 冗贾型[12]。 

总之， 鱼类 性别决 定的原 始性、 多样 性和可 塑性预 示着鱼 类性别 决定机 制的复 
杂性， 鱼类性 染色体 的鉴定 和性别 决定基 因的筛 选是阐 明鱼类 性别决 定机制 的突破 
口， 而性 逆转、 种间 杂交、 雌核发 育和雄 核发育 等人工 性别控 制技术 为鱼类 性别决 
定机制 的阐明 提供了 条件。 因此， 我们今 后的研 究重点 应将鱼 类性别 决定机 制的理 
论与鱼 类性别 控制技 术结合 起来， 争取 在未来 3 〜 5 年内， 在 多种重 要养殖 鱼类上 
筛选到 性别决 定候选 基因， 实现半 滑舌鳎 和罗非 鱼等重 要养殖 鱼类单 性化苗 种的产 
业 化生产 和推广 应用， 提高鱼 类养殖 产量， 使我 国在鱼 类性别 决定机 制的理 论研究 
和性 别控制 技术上 跻身国 际先进 行列， 从而推 动我国 鱼类养 殖业的 可持续 发展。 
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Enigma  of  Heterosis  in  Mollusk 


科学 家早已 知道， 某些 杂交植 物比它 们的亲 本更为 健壮、 产量 更高、 种子更 
大。 而 杂交在 水产动 物遗传 育种中 的应用 也非常 广泛， 据 不完全 统计， 迄今 我国鱼 
类育种 工作中 已开展 了一百 种以上 的杂交 试验， 其中 有不少 杂交组 合具有 杂种优 
势。 杂种优 势是指 两个遗 传背景 不同的 亲本杂 交产生 的杂种 F! 在生 长势、 生 活力、 
生 殖力、 抗 逆性、 产量和 品质上 比亲本 的一方 或双亲 优越的 现象， 如 鲂鳙、 鲤鲫、 
鲤科鱼 类间等 的杂交 产生了 丰鲤、 荷 元鲤、 福寿 鱼等鱼 类养殖 新品种 [1]; 在贝类 
中， 种内不 同地理 群体间 的杂交 ？:在 抗性、 生 长势中 均表现 出较大 优势， 并在产 
业中 得到有 效推广 应用， 产生 了巨大 效益。 由于 杂交对 包括水 产动物 生产的 巨大作 
用及杂 种优势 复杂的 遗传学 机制， 杂交及 杂种优 势遗传 学机理 研究已 成为水 产育种 
工作 中最具 挑战性 的问题 之一。 

杂 种优势 利用的 遗传学 基础等 的深人 研究， 阐明 育种的 机理或 规律， 制 订并实 
施对重 点种类 新品种 的培育 计划， 已成为 我国海 水养殖 生物资 源基础 研究的 重点领 
域 之一。 目前， 对水 产动物 杂种优 势性质 的不同 解释， 大都 仅靠表 型数量 性状研 
究， 如 世代的 性状平 均值、 双列杂 交及协 方差分 析等， 难以清 楚解释 杂种优 势遗传 
机理， 而 且其结 论也可 能相互 矛盾。 近一 个世纪 以来， 人们以 不同材 料和方 法研究 
杂种 优势的 遗传学 基础， 得 到的结 论不尽 相同， 除 显性效 应外， 还有 超显性 和上位 
效 应等。 产 生不同 结论的 原因与 使用不 同的实 验材料 和检测 方法等 有关。 在 对牡蛎 
的杂 种优势 机理研 究中， Launey 等 [2] 通过近 交系的 杂交， 认 为牡蛎 的杂种 优势主 
要 是显性 效应， 即 F: 中具有 比亲本 多的显 性基因 组合， 从而 增加了 杂合子 代的生 
长等 优势； 不 同研究 证据也 表明， 超 显性是 牡蛎杂 种优势 产生的 基础， 即子 一代的 
生活力 或生产 性能均 比两个 亲本都 显得优 越_ ， 以及上 位效应 即不同 基因位 点间的 
相 互作用 是牡蛎 产生杂 种优势 的主要 因素。 而 野生型 群体间 的杂交 发现， 皱 纹盘鲍 
( Haliotis  discus  hannai  Ino) 的杂种 优势是 由显性 效应和 上位效 应产生 的[4] 。 分子 
生 物学特 别分子 标记、 连锁 图谱的 构建和 QTL 定 位等基 因组学 研究的 进展， 有力 
地推 动了杂 种优势 遗传学 基础的 研究。 控 制数量 性状的 基因位 点在基 因组中 的位置 
称为数 量性状 基因座 （QTL)。 QTL 定 位就是 通过检 测分子 标记与 QTL 之 间的连 
锁 关系， 确定 各性状 QTL 在染 色体上 的相对 位置。 QTL 的 定位、 QTL 间 的互作 
及其与 环境的 互作、 QTL 的杂合 性与杂 种优势 效应关 系是研 究杂种 优势的 核心问 
题。 目前， 包 括鲍、 扇贝、 对虾等 的中、 低密 度遗传 连锁图 谱刚刚 完成， 但 由于精 
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细育种 材料的 缺乏、 标记 覆盖密 度低等 原因， 水 产动物 在这方 面的研 究还处 于起步 
阶段， 这些研 究多集 中与基 因组信 息比较 丰富的 陆地生 物中。 目前已 有研究 表明， 
定位显 著影响 杂种优 势和生 活力的 QTL 在实 践上是 完全可 能的。 Stuber 等 [5] 研究 
发现 了影响 玉米杂 种优势 的数量 性状基 因座， QTL 杂合 子的表 型产量 高于纯 合子， 
表明 超显性 效应是 开放授 粉植物 杂种优 势的主 要决定 因素； Mitehell-01dSM 用拟南 
芥 ( Arabidopsis  thaliana) 材料将 一 个影响 生活力 的超显 性座位 定位于 1 号染色 
体， 该染 色体区 域决定 的纯合 子生活 力比杂 合子低 50%， 对 于这些 生活力 资料的 
统 计分析 表明， 用 功能性 超显性 （functional  overdominance) 解释杂 种生活 力更为 
合理。 

水产 动物杂 交及杂 种优势 研究的 困难主 要体现 在两个 方面。 第一， 相比 陆生生 
物， 水产动 物有效 遗传育 种材料 的创制 困难， 其 独特的 生物学 特征， 比如繁 育方式 
复杂 难控， 这 就决定 了较难 稳定地 获得人 工设计 的各种 育种学 材料。 一般来 说大多 
水产动 物的繁 殖需要 通过复 杂的人 工诱导 手段方 可获得 批量的 配子； 一般繁 育一代 
往往 需多年 时间， 这严重 阻碍了 近交系 （近 等基因 系）、 人工 选育系 的快速 获得。 
另外， 生长 培育过 程中生 产动物 往往表 现出对 水质、 水温、 盐 度等环 境因子 较为敏 
感， 也 增加了 获得有 效育种 材料的 难度。 目前， 各种杂 种优势 的遗传 学基础 理论研 
究 需要高 度近交 的材料 体系， 而 从基因 型水平 上讲， 目 前在产 业上进 行应用 的杂交 
亲 本材料 大多是 野生型 群体， 遗 传背景 复杂， 缺 乏性状 稳定的 “家 养型” 品 种或品 
系， 使得杂 种优势 机理的 研究， 以 及杂种 优势的 高效利 用困难 1;1。 第二， 贝 类基因 
组 信息的 缺乏， 比 如基因 组结构 与功能 基因、 全 基因组 SNP 和功能 基因多 态性、 
基因组 序列图 谱和高 密度遗 传图谱 如何， 以及 重要经 济性状 的分子 解析， 包 括目标 
性 状基因 /QTL 的精细 定位、 重要经 济性状 的关键 基因及 其作用 机理、 基因 表达调 
控 网络、 基 因型与 表型的 关联性 等均不 明确， 这 些都是 利用基 因组学 等分子 手段研 
究杂 种优势 机理的 难点。 

随 着基因 组测序 技术的 进步以 及国家 加大对 水产动 物育种 基础性 研究的 投人， 
水 产动物 全基因 组序列 图谱的 绘制、 高通 量分子 标记的 开发， 对于分 子标记 多态性 
与杂 种优势 水平的 表现、 基因 差异表 达类型 与杂种 优势的 关系、 QTL 效应 与杂种 
优势的 关系、 基因表 达调控 与杂种 优势关 系等的 研究工 作的开 展具有 基础性 作用， 
也将 为通过 分子设 计获得 杂种优 势奠定 理论和 方法学 基础。 相信 在不久 的将来 ，这 
些 与水产 动物杂 种优势 机理及 利用相 关工作 必将取 得重大 突破。 
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水产 选择育 种的分 子基础 

Molecular  Basis  of  Selective  Breeding  in  Aquatic  Organisms 

选 择育种 (selective  breeding) 是经 典的良 种培育 技术， 在人类 历史上 不乏经 
过多 年甚至 几十年 选育出 一个新 品种的 事例。 水 产生物 的选择 育种就 是根据 水产养 
殖 生产的 目标， 利 用生物 固有的 遗传变 异性， 选优 汰劣， 定向培 育水产 新品种 。水 
产 生物的 体重、 体长、 肉质、 抗 病力、 繁 殖力、 饵料转 化率等 经济性 状都是 选择育 
种的 目标。 选择不 仅可作 为独立 的育种 途径来 创造新 品种， 也 是其他 育种方 法培育 
新品种 的必经 之路， 任何育 种方法 最终都 要经过 选择这 一基本 步骤。 从这个 意义上 
来说， 选择 是育种 的一个 最基本 的技术 手段。 另外， 定 型的优 良品种 也需要 通过选 
择来 提高品 种的纯 合性， 达 到提纯 复壮的 目的， 因此选 择也是 保持良 种优良 性状的 
有效 方法。 选 择育种 的分子 基础是 定向富 集或累 加有利 基因， 淘 汰不利 基因， 但并 
不产 生新的 基因。 其 目的是 使选择 目标生 物的基 因型和 有益表 型趋于 一致， 最终选 
育出 符合 人类需 要的新 品种。 

我国 是世界 上最早 对鱼类 进行定 向选择 的国家 之一。 早 在南宋 时期， 就 从青灰 
色鲫中 选育出 现代金 鱼的祖 先红黄 色鲫。 但 是遵循 遗传学 原理， 采用 现代技 术和方 
法， 有 目的、 有计 划地开 展水产 选择育 种研究 还是近 几十年 的事。 国 际上已 成功选 
育出多 个生长 快的鲑 鳟鱼类 和罗非 鱼新品 种™， 生长快 20% 的斑点 叉尾鲴 
NWAC-103 品系 通过了 美国农 业部的 认定； 日 本也培 育出了 抗淋巴 囊肿病 毒的牙 
鲆新品 系[23 ， 大大 提高了 这些鱼 类的养 殖生产 水平。 我国 20 世纪 70 年代选 育的荷 
包红鲤 到兴国 红鲤、 玻璃 红鲤、 湘 云鲫等 新品种 的出现 也仅仅 经历了  10 〜 20 年时 
间， 近 期又有 超雄罗 非鱼、 全雌 牙鲆、 抗 病牙鲆 等新品 系培育 成功。 美国培 育出了 
高健 康无特 异病原 的对虾 品系~ 。 我国从 90 年代 中期开 始对中 国对虾 的选择 育种， 
培 育出生 长快、 抗逆能 力强的 4 黄海 1 号’和 ‘黄海 2 号’ 中国 对虾新 品种。 贝类 
育种 方面， 国外已 成功建 立了美 洲牡蛎 的抗尼 氏单孢 子虫病 （MSx)、 派 金虫病 
(Dermo) 新品系 U] 。 国内 成功培 育出海 湾扇贝 ‘ 中科红 7、 栉 孔扇贝 ‘蓬莱 红’等 
新 品种。 在这些 水产新 品种的 培育过 程中， 所 使用的 既有传 统的群 体选育 （mass 
selection) 和家 系选育 （family  selection  ) 技术， 也运用 了分子 标记辅 助选育 
(molecular  marker  assisted  selection,  MAS) 技术。 

传统 的选择 育种技 术基本 上都是 依据表 型差异 进行优 良性状 选择。 由于 环境因 
素 的干扰 和选择 强度的 限制， 表型 选择只 对遗传 力较高 的性状 才有好 的选择 效果。 
分子 标记辅 助选育 （MAS) 技术作 为新型 的育种 方法具 有诸多 优点： 可以 进行早 
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期 选种， 节 省选育 时间， 提 高选择 强度， 降 低育种 成本， 加 快遗传 进展； 克 服了传 
统 育种方 法对数 量性状 的选择 难度， 能为 呈数量 遗传、 易受环 境条件 影响的 重要经 
济性 状的数 量性状 基因座 （QTL) 定位提 供有效 手段； QTL 图谱定 位使得 控制数 
量 性状的 基因被 转变成 一个个 独立的 “主基 因”， 可以 直接通 过标记 基因辅 助选择 
含有 目标基 因型的 个体； 大大有 利于对 产量、 抗 逆性、 繁殖力 等性状 的定向 改良。 
MAS 技术 在水产 育种中 正在步 人应用 阶段。 但 由于分 子标记 辅助选 择只能 同时选 
择较少 的几个 性状， 对 微效基 因控制 的一些 经济性 状往往 无法进 行有效 选择。 2001 
年 Meuwissen 等 [5] 提出 了基因 组选择 (genomic  selection,  GS) 的 方法。 基 因组选 
择 就是全 基因组 范围的 分子标 记辅助 选择， 主要 是通过 覆盖全 基因组 的大量 SNP 
分子 标记信 息获得 全基因 组估计 育种值 （genomic  estimated  breeding  values,  GE_ 
BV), 然后对 候选群 体进行 选择， 从 而达到 全面选 择各种 优良经 济性状 的目的 。全 
基因组 选择理 论主要 利用的 是连锁 不平衡 （LD) 信息， 并要 求标记 密度足 够高， 
以使 所有的 QTL 与 标记处 于连锁 不平衡 状态。 基因组 选择可 对所有 的遗传 变异和 
遗传效 应进行 准确的 检测和 估计， 并 能在早 期对生 物进行 基因型 检测而 预测出 GE- 
BV, 降 低了后 裔性能 测定的 成本。 目前， 基因 组选择 育种已 经在奶 牛育种 中取得 
突破 [5]， 改良 了肉鸡 生产性 能等。 随 着测序 技术和 基因分 型技术 的快速 发展， 实施 
基因组 选择的 有效成 本越来 越低， 且 对于较 难实施 选择的 性状具 有较大 优势， 并更 
有效地 平衡不 同性状 的遗传 进展。 随 着分子 生物学 技术和 计算方 法的快 速发展 ，基 
因组选 择这一 新型的 育种技 术必将 在水产 育种中 发挥日 益 重要的 作用。 

我国 是世界 第一水 产养殖 大国。 为 尽快实 现我国 由水产 大国向 水产强 国的转 
变， 必 须从根 本上了 解水产 生物经 济性状 的分子 基础， 解决一 直困扰 水产养 殖业良 
种匮乏 的瓶颈 问题。 但这 一根本 问题的 解决存 在以下 困难。 

(1)  我 国水产 养殖生 物种类 繁多， 且绝 大多数 都是未 经遗传 改良的 野生种 ，遗 
传 背景不 清是开 展新品 种选育 的重大 障碍。 需要 对主要 水产养 殖生物 的遗传 基础进 
行系统 研究， 由 于面大 量广， 需要 科技界 的持续 努力。 

(2)  养 殖生物 的基因 资源挖 掘严重 不足。 目 前完成 全基因 组测序 的养殖 水产物 
种还 很少， 开 展水产 生物的 基因组 选择育 种尚待 时日。 可利 用的水 产养殖 生物的 
EST 资源 也明显 不足， 直接 影响功 能基因 的发掘 和深人 研究。 

(3)  迄今 为止， 水 产生物 的共显 性分子 标记、 性状的 QTL 研究 已有了 一定积 
累， 但仍缺 乏足够 的标记 构建高 密度遗 传连锁 图谱， 不 能准确 进行性 状和标 记的关 
联 分析； 由 于水产 生物的 重要经 济性状 多数是 由多基 因控制 的数量 性状， 且 多数水 
产养 殖生物 缺乏系 谱清晰 的家系 材料， 致 使表型 和基因 型的关 联难以 确定， 在选择 
育 种的参 数设定 上难度 较大。 

水 产选择 育种的 发展趋 势应加 大基因 资源的 开发， 获得性 状相关 大量的 分子标 
记 和功能 基因， 构建高 密度遗 传连锁 图谱， 尽快 将现代 的分子 辅助育 种和基 因组选 
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择 育种与 传统的 育种技 术有机 结合， 建 立简单 易行、 科 学高效 的选择 育种新 方法。 
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水产 生物的 分子设 计育种 

Molecular  Design  in  Aquaculture  Breeding 

回 顾遗传 育种学 的发展 历程， 从 1910 年 丹麦科 学家约 翰逊提 出纯系 理论， 认为 
数量性 状同时 受到基 因型和 环境的 作用， 到 瑞典育 种学家 NilSSon-Ehle 提出数 量性状 
是 由微效 多基因 决定的 假说； 从 20 世纪 20 年代 Fisher、 Haldane 和 Wright 等 将统计 
学 方法引 人遗传 学和育 种学， 创建 了数量 遗传学 理论， 到 Lush 将数量 遗传学 理论与 
育种实 践相结 合建立 现代育 种理论 体系； 从 1943 年 Hazel 提 出选择 指数法 （selection 
index) 进行 育种值 估计， 到 70 年代 Henderson 等发 展起来 的最佳 线性无 偏预测 
(best  linear  unbiased  prediction ,  BLUP) 等 一 ■些 精确统 计估计 育种值 的方法 D] ， 其核 
心 问题， 一直都 是围绕 着生物 性状受 遗传效 应和环 境效应 影响的 解析和 度量。 

由 于遗传 的加性 效应不 能直接 测量， 所以 只能根 据表型 性状， 通 过一定 的遗传 
实验 设计， 应 用数理 统计方 法进行 估计。 性状的 加性效 应值也 称为育 种值。 育种学 
的中 心工作 就是精 准地估 计出加 性效应 的大小 和传递 规律。 迄今 为止， 大部 分动植 
物 品种数 量性状 的遗传 进展， 是 在对影 响这些 性状的 基因数 量和效 应未知 的情况 
下， 根 据表型 值计算 出来的 育种值 （EBV) 进行选 种而取 得的， 性 状的遗 传结构 
实际上 是当作 “ 黑箱” 处 理的。 

人 们希望 能够直 接对遗 传给子 代的优 良性状 的优良 基因和 DNA 片段 进行选 
择， 因为 基因型 的遗传 力等于 1®。 如何能 直接针 对生物 的基因 型进行 选择， 而最 
大限度 地降低 环境效 应的干 扰呢？  一个办 法就是 把生物 的遗传 信息， 如那些 和数量 
性状 基因座 （QTL) 连锁 的信息 整合到 育种值 估计系 统中， 从而可 以更加 准确地 
估计性 状的育 种值， 这称 为分子 标记辅 助选择 （marker  assisted  selection,  MAS)。 
但 MAS 的表 现远不 如人们 原先的 期望， 因为 决定每 个数量 性状可 能需要 100 〜 200 
个 QTL， 而我们 目前只 定位了 少数的 QTL[3]。 要有效 地开展 MAS， 比如 解析一 
个中等 效应的 QTL， 大约需 在基因 组上每 100kb 就 有一个 标记。 例如， 栉 孔扇贝 
的基 因组大 小约为 1.2Gb， 就 需要约 12  000 个 标记。 通常， MAS 选 择的只 是有限 
比例 （<50%) 的与标 记关联 的遗传 变异， 因而 准确性 较低。 

为解 决这一 问题， 2001 年 Meuwissen 提出了 全基因 组选择 的方法 （genomic 
EBV,  GEBV)[U。 简单 来讲， 全 基因组 选择就 是全基 因组范 围的标 记辅助 选择， 
主 要是通 过大量 标记将 全基因 组分割 成小的 染色体 片段， 然后 估计出 不同染 色体片 
段的遗 传效应 —— QTL, 进 而估计 出个体 全基因 组范围 的育种 值并进 行选择 。全 
基因组 选择对 具有大 群体后 裔的水 产生物 的育种 提供了 新的机 会[5]。 
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近 年来在 生物基 因组学 技术领 域取得 的飞速 进展， 为了解 生物性 状的遗 传基础 
和调 控机理 提供了 可能。 育 种学正 在从依 赖表型 性状估 计遗传 结构， 通过对 特定表 
型 的选择 来改变 群体的 基因型 频率， 向 以个体 的遗传 信息推 测表型 效应， 通 过遗传 
操作 来改变 生物的 表现性 状发展 （图 1)。 各种 “ 组学” 把传 统育种 学迅速 带人了 
分子 育种的 时代， 催 生了分 子设计 （molecular  design) 的 概念。 

2003 年， Peleman 和 van  der  V oort 提出了 分子设 计育种 的概念 [6] 。 他 们建议 
分子设 计育种 应当分 3 步 进行： ①定位 所有相 关农艺 性状的 QTL; ②评价 这些位 
点的等 位基因 变异； ③开 展设计 育种。 


传统育 种技术  现代育 种技术  分子育 种技术 


图 1 遗传 育种技 术的发 展过程 和趋势 

对育 种学家 来说， 能够按 照自己 的育种 设想， 预先 设计好 适应特 定环境 条件的 
养殖良 种的分 子设计 图纸， 然后按 照路线 图快速 培育出 优良品 种是接 近理想 的一种 
境界。 要达 到这一 目标， 需 要在以 下几个 关键环 节取得 突破。 

(1) 重要 经济性 状基因 /QTL 的高效 发掘。 与 重要经 济性状 相关的 基因和 
QTL 无疑是 开展设 计育种 的必要 元件， 筛查定 位这些 位点依 赖于高 通量标 记的开 
发和精 确定位 技术的 发展。 下一代 测序技 术和芯 片技术 的发展 为高通 量标记 的开发 
提 供了新 途径。 精确定 位技术 目前主 要有连 锁分析 和关联 分析两 种方法 [7]。 连锁分 
析依 赖高精 度的遗 传连锁 图谱， 而关 联分析 则是近 几年得 到大力 发展的 新方法 ，它 
可 直接应 用自然 群体进 行高精 细基因 /QTL 定位。 近年 来利用 自然群 体等位 基因频 
率 涨落进 行定位 的研究 是值得 关注的 方向。 

水生 生物缺 乏高代 家系， 难以开 展高精 确基因 /QTL 定位。 应充 分利用 水生生 
物的 高繁育 能力， 构 建大规 模的关 联家系 群体， 重点开 展利用 自然群 体进行 高精细 
遗传图 谱构建 和基因 /QTL 定位的 研究， 探明 基因- 基因、 基因 -环境 相互作 用和基 
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因与 QTL 对性 状表现 的效应 M 。 

(2) 重要性 状遗传 基础解 析及其 调控机 理与调 控网络 分析。 对重 要性状 QTL 
的 遗传基 础进行 解析是 开展精 准设计 育种的 基础。 只 有充分 了解基 因的功 能和效 
应， 探明相 关基因 的转录 调控机 制及信 号转导 通路， 阐 明其表 达调控 网络， 才能有 
目的 地设计 目标品 种的基 因型， 并 准确地 预测其 性状。 生物的 基因表 达和性 状的形 
成 是一个 极其复 杂的调 控反馈 网络， 图 2 是一 个简化 了的示 意图。 


DNA 位点 


图 2 基因 、环 境和性 状相互 作用的 示意图 m 


基 因的表 达受多 种因素 影响和 调控， 理解转 录因子 与结合 位点间 的相互 作用是 
理解转 录调控 机制、 构建 转录调 控网络 的关键 所在。 因此， 研 究目标 生物的 eQTL 
定 位和表 达因子 的作用 模式， 分析 调控网 络将是 下一步 的研究 热点。 另外， 一个性 
状受 多基因 控制， 同时 基因之 间也是 相互作 用的， 在一个 复杂、 庞大 的网络 中如何 
鉴辨 关键、 主 效基因 也是一 个令人 困扰的 问题。 模 块为中 心的分 析技术 （module¬ 
centric  approach)  可能 为这一 领域的 研究提 供帮助 [1°]。 图 3 为应用 模块分 析技术 
探讨基 因互作 网络的 一个示 意图。 

(3) 建立主 要育种 性状的 G_P  (genotype  to  phenotype) 模型。 G-P 模 型描述 
不 同基因 和基因 型以及 基因和 环境间 是如何 作用以 最终产 生不同 性状的 表型， 从而 
可以鉴 定出符 合不同 育种目 标和生 态条件 需求的 目标基 因型， 因此 G-P 模 型是分 
子设计 育种的 关键组 成部分 [11]。 水生生 物大多 是变温 动物， 其生产 性状受 环境影 
响更加 复杂， 对生 物性状 发育、 生 长调控 的遗传 基础和 分子调 控机理 也必然 更加复 
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杂。 因此变 温动物 的基因 -表型 对环境 变动的 反应效 应如何 变化？ 生 长发育 与遗传 
信息 链接的 动态模 型如何 构建？ 如何利 用发掘 的基因 信息、 各 种育种 材料遗 传型和 
表型 的链接 信息， 结 合不同 生物学 特性及 不同生 态区域 的育种 目标， 对育种 过程中 
各项 指标进 行模拟 优化， 预测理 想基因 型和 育成优 良品种 的效 率是开 展分子 设计育 
种面 临的又 一 ■个 挑战。 

(4) 设计 目标基 因型， 并规 划实现 育种目 标的路 线图。 针 对育种 目标， 利用已 
经 鉴定出 的各种 重要育 种性状 QTL、 相关基 因和基 因调控 等有关 信息， 包 括基因 
和 QTL 在染色 体上的 位置、 等位 形式、 连锁 关系、 遗传 效应、 基因 之间的 互作、 
QTL 与亲 本遗传 背景和 环境之 间的互 作等， 预测 并模拟 各种可 能基因 型的表 现型， 
从中 选择符 合特定 育种目 标的基 因型。 设计 并规划 实现目 标育种 基因型 的途径 ，选 
择 合理的 技术， 高效育 成设计 品种。 
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Pedigree  Tracing  for  Aquatic  Organisms 

依据分 类特征 的形态 结构， 我们认 识了绝 大多数 的水生 生物， 然而， 如 果没有 
标签或 标记， 识 别不同 个体是 非常困 难的。 例如， 一个池 塘养殖 的鱼、 虾 数量众 
多， 常达万 级甚至 百万级 水平， 几 乎所有 个体的 外部形 态均匀 一致， 肉眼很 难发现 
每个 鱼虾的 特征性 标记。 有些生 物的外 部的形 态结构 不同， 如 牡蛎、 海 参等， 但这 
种无 序的、 千 奇百怪 的形态 变化也 很难用 于标记 家系或 个体。 对于绝 大多数 的水生 
动物， 出生 时个体 微小， 任 何人工 标签或 标记都 不能被 采用。 因此， 在育种 过程中 
识别 一种水 产生物 的不同 家系、 同一个 家系内 的不同 个体， 一 直是尚 未解决 的科学 
难题。 

简单 的选种 不需要 家系的 识别和 溯源， 但在 现代水 产种业 育种技 术中， 家系与 
个体 的标记 已经成 为关键 技术。 以 培育一 个鱼类 的良种 为例， 简单的 选种基 本上都 
是 从养殖 后代中 选择个 体大的 留种， 经 过反复 的选择 后生长 速度能 得到明 显的改 
良， 选育鱼 的生长 速度可 被提高 20% 以上。 然而， 在 多数情 况下， 生长速 度的提 
高 可能导 致饵料 系数的 增加， 也有 可能导 致品质 下降、 繁殖力 低下等 问题， 这种经 
过 简单选 育培育 的生长 快良种 甚至导 致养殖 生产的 失败。 以凡纳 滨对虾 ( Liwpe- 
naeus  vannamei) 为例， 在养 殖密度 低的情 况下， 对奸 生产速 度的改 良可有 效地通 
过 提高产 量达到 增效的 目的； 但在养 殖密度 高的情 况下， 饵料是 主要养 殖成本 ，饵 
料系数 的微小 差别将 直接决 定产业 盈利或 亏损。 所以， 单纯生 长速度 快的良 种养殖 
成 本高， 养殖生 产难以 为继。 大 多数情 况下， 一 个家系 或一个 个体在 一个方 面有优 
势， 但在另 一个方 面往往 不具备 优势， 真正 的良种 需要将 集多个 优势于 一身， 只有 
通过 家系的 标识， 才能科 学有效 地实现 配种， 培育具 备多个 的优良 性状的 良种。 

水生生 物的标 记历史 可追溯 到几百 年以前 [1] ，到 20 世纪 90 年代， 水产 动物使 
用的标 记已达 900 多种 m， 有物理 标记、 化学 标记、 颜色 标记、 分子 标记及 统计数 
据标 记等， 标 记方式 可以归 纳体外 标记、 体内 标记和 天然标 记三种 类型。 体 外标记 
包括 外标签 标记和 外标志 标记。 标 签一般 用一个 固定性 装置， 穿过表 皮或身 体固定 
在生物 体上。 外标 签标记 是使用 最广泛 的标记 之一， 但 因为有 悬挂在 体外的 物体， 
相 对于其 他标记 方式有 明显的 劣势。 外标 志标记 是通过 改变生 物体的 形态、 外观达 
到 标记的 目的。 类似的 标记方 式还有 烙印、 纹身、 染 色等。 外 标志标 记虽然 应用较 
多， 但多 数标记 限于短 期性的 标记， 有一 定的局 限性。 

体内 标记按 照属性 划分可 分为体 内标签 标记、 标志 标记和 化学标 记等。 体内标 
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签 是将标 签完全 埋置于 生物体 内的一 种标记 方式。 目前 最流行 的内标 签是金 属线， 
金属线 上用刻 蚀的方 法进行 编号。 随着 技术的 进步， 内标 签不需 解剖， 经过 特殊的 
设 备可直 接从体 外进行 识别。 但是 内标签 标记价 格高， 识 别费时 费力， 因此 不能进 
行 大规模 的个体 标记。 应用比 较普遍 的体内 标志为 荧光弹 性体， 液体 荧光原 料被注 
射到生 物体表 下形成 固体弹 性体， 肉眼 或紫外 灯下可 见不同 荧光。 依 赖不同 颜色组 
合和不 同注射 部位， 荧光弹 性体只 限用于 群组的 标记。 

天 然标记 是利用 生物体 本身特 有的形 态结构 进行的 标记。 常用的 有鳞片 、耳 
石、 身体 各部分 的长度 比例， 甚至外 表寄生 生物所 产生的 形状。 因为 是自然 形成的 
标记， 天然标 记的优 点在于 无毒、 无害， 但标记 数量和 标记的 不确定 性是最 大的问 
题。 另外一 种标记 为遗传 标记， 也是 最具开 发潜力 的天然 标记。 通 常采用 电泳技 
术， 依据 微小差 别的蛋 白质或 DNA 片段， 将不 同的个 体加以 区别。 因为蛋 白质或 
DNA 片段是 可以遗 传的， 因 此遗传 标记也 可以分 析个体 的亲缘 关系， 评价 遗传多 
样 性等。 

尽 管已经 发明或 设计了 近千种 标记， 但 到目前 为止， 没有 一个标 记能适 合所有 
种类。 突出 的问题 是水产 动物幼 体阶段 大小差 别大、 形态变 化大， 小 的个体 以微米 
计量， 大的 个体以 厘米甚 至以米 计量， 对标 记的大 小要求 不同； 其次， 一般 的遗传 
育种项 目每代 需要标 记万级 以上的 个体， 需要 万级以 上的识 别码， 所 需要的 标记费 
用及 工作量 都是很 大的。 一般情 况下， 适 合标记 的生物 种类通 常采用 多种标 记的方 
法， 如对虾 类标记 系统， 幼 虾期采 用荧光 固体弹 性体， 相同家 系的个 体都使 用一种 
标记； 成虾期 则使用 带有编 码的眼 柄环， 不 同的个 体分别 标记。 对于 发育早 期个体 
微小的 物种， 因 为被标 记的个 体小， 很 难使用 物理标 签进行 标记， 特 别在需 要标记 
的 组数较 多时， 现在 几乎没 有合适 的标记 方法。 

理论上 DNA 分 子标记 是最具 潜力的 标记。 正是 DNA 分 子的多 样性决 定了形 
形 色色、 千 奇百态 的生物 世界。 在 所有的 分子标 记中， 微卫星 标记被 认为是 多样性 
丰富， 识别能 力最强 的标记 [:i-。 微卫星 标记是 指生物 DNA 序列中 的简单 重复序 
列， 个体 不同， 重复 的数目 不同。 在众多 的分子 标记技 术中， 微卫星 标记以 其丰富 
的长 度多态 性信息 和简单 的孟德 尔遗传 方式、 分 布广、 容易 筛选等 优点， 显 示了其 
在育种 计划中 的独特 优势。 但微卫 星不能 被直接 识别， 需借助 DN A 扩增仪 及凝胶 
电泳进 行识别 [4]。 虽然 分子生 物学技 术的进 步已经 彻底解 决技术 问题， 但水 产生物 
繁殖 力强， 需识 别的数 量大， 因 此微卫 星标记 的检测 费高， 劳动强 度大。 个别 
DNA 提取困 难的生 物还需 借助其 他标记 技术。 
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主 要水产 养殖生 物基因 组基础 

The  Genomics  Basis  of  Quantitative  Traits  for  Common  Carp 


阐 明性状 的遗 传基础 和性状 形成的 调控机 制是遗 传学和 育种学 的核心 目标之 
一[1]。 遗 传学发 展早期 是利用 表型性 状的分 离来阐 述性状 的遗传 机制， 在 20 世纪 
四五十 年代， 水产生 物是在 七八十 年代， 人们主 要是利 用生化 产物如 同工酶 来阐述 
性状。 到八 九十年 代则利 用单个 基因和 DNA 分子 标记来 阐述， 而进人 21 世纪则 
开始利 用全基 因组关 联分析 和功能 基因组 技术来 分析和 阐述。 性状有 单基因 和多基 
因控制 的质量 性状和 无数基 因控制 的数量 性状等 [2_4]。 单基因 控制的 性状的 遗传机 
制在 前些年 以基因 克隆为 主的分 子生物 学研究 中获得 了比较 清楚的 阐述， 但 多基因 
控 制的性 状尤其 是数量 性状的 阐明用 简单的 分子生 物学技 术难以 阐明。 由于 涉及的 
基 因数量 众多， 仅研 究其中 的几个 基因无 法将性 状阐述 清楚。 同时由 于性状 形成过 
程 是在特 定环境 下基因 表达的 结果， 基因 与环境 的相互 作用不 从整体 上分析 是难以 
搞 清的。 因此 性状的 准确阐 述必须 在基因 组整体 水平上 进行， 这也是 近二十 多年来 
分子生 物学、 分 子遗传 学和医 学生物 学的重 要研究 领域。 

水 产育种 研究中 的经济 性状多 为数量 性状， 因此基 因组学 的研究 对水产 生物性 
状 的理解 及其应 用就显 得格外 重要。 由于 对水产 养殖生 物经济 性状的 遗传基 础和性 
状形成 的调控 机制不 清楚， 从而 使水产 育种缺 乏理论 指导， 病害 也难以 控制， 因此 
在基因 组层次 阐明性 状的遗 传机制 对产业 发展和 科学研 究都具 有重要 意义。 

人 和模式 生物的 基因组 研究已 阐明了 许多重 要生命 过程和 严重疾 病的遗 传机制 
和发 生过程 的调控 机制， 对人的 相关疾 病如高 血压、 肥 胖等数 量性状 研究虽 然有了 
较大 进展， 但 距离阐 述清楚 还有相 当大的 距离。 水产生 物经济 性状的 解析目 前还处 
于初级 阶段， 由 于已构 建的多 数水产 生物的 连锁图 谱的密 度还比 较低， 全基 因组测 
序结果 没有进 行或处 于开始 阶段， 阐 述数量 性状的 基本工 具还不 完备， 所以 水产生 
物经 济性状 的研究 方式还 处于粗 放式的 QTL  (quantitative  trait  loci) 分析 和不完 
善的 转录组 分析水 平上， 体长、 体重、 食物转 化率等 数量经 济性状 都没有 阐述清 
楚， 主 要养殖 种的重 大病害 相关遗 传机制 尤其是 抗病基 因座都 不清楚 [5  S| 。 

如何将 克隆到 的与性 状相关 的基因 应用到 鱼类育 种研究 和生产 中去， 是 目前鱼 
类 遗传育 种研究 的难题 之一， 报道 的与性 状明显 相关的 基因和 标记在 同一物 种的其 
他养殖 群体中 检测不 到其与 目标性 状的相 关性， 也 是经常 遇到的 问题。 关 键问题 
是， 在 群体中 或者家 系中表 现出该 数量性 状的主 效基因 往往与 该性状 形成过 程的关 
键基因 是不相 同的， 其次， 数量性 状在群 体中贡 献较大 的主效 基因在 群体间 是变动 


主 要水产 养殖生 物基因 组基础 


•  755  • 


的， 即 是不固 定的。 

以鱼 类生长 这个数 量性状 为例， 涉及 的基因 有生长 激素基 因家族 和其他 许多相 
关的基 因家族 [7’8]， 包括： ①生 长激素 基因、 生长 激素释 放因子 基因、 生长 激素接 
受子 基因、 生长 激素抑 制素基 因等； ② 胰岛素 基因、 胰岛素 受体基 因等； ③ 肌球蛋 
白 （myosin) 基因 家族； ④肌 动蛋白 （actin) 基因 家族； ⑤ 蛋白质 抑制素 （myo- 
statin) 基 因家族 以及更 大的基 因家族 转录生 长因子 家族； ⑥ 催乳激 素基因 家族； 
⑦ 许多生 长因子 家族如 胰岛素 样生长 因子， 细 胞生长 因子， 等等。 这 么多基 因的表 
达产 物通过 调节生 长激素 的表达 量来调 节鱼类 生长。 换 言之， 生长这 个性状 的形成 
是 通过成 百甚至 上千基 因来调 控的， 但并 不是每 个对生 长这个 性状形 成起关 键作用 
的基因 在群体 上都有 较大的 贡献。 恰恰 相反， 作用 越大的 基因其 多态性 越低， 对性 
状在群 体中的 变异贡 献也就 越小。 已 积累的 有关分 子标记 多态性 分析结 果显示 ，基 
因 的外显 子区在 群体中 的多态 性普遍 较低， 而内 含子等 非编码 序列在 群体中 对性状 
差异有 贡献的 多态性 标记比 较多。 一 般地， 越是 对性状 形成贡 献大的 基因其 在群体 
中的 多态性 越低， 应该是 一般的 规律。 生长性 状所涉 及的成 百上千 基因， 其 能形成 
多态性 标记的 基因座 位要比 基因数 量多好 多倍， 譬 如内含 子区、 基因的 3' 端 、转 
座因子 交界区 [4]、 mRNA 剪 接区、 启 动子区 等都可 以出现 1 个或者 多个基 因座位 
(locus)C9，1"] , 这些 座位都 可成为 决定该 性状在 某一群 体中或 家系中 的主效 基因， 
即在 群体中 个 体间遗 传 变异系 数较 高的基 因座。 虽然同 一数量 性状的 主效基 因在同 
一 物种的 不同家 系中存 在差异 的结论 目前实 验证据 还不是 很多， 甚至 得到的 QTL 
差异 的主效 基因也 还没有 被精细 定位， 即 被没有 定位到 决定性 状的确 切基因 的研究 
现状所 掩蔽， 使之难 于阐明 数量性 状在群 体间的 差异这 种现象 的遗传 本质， 从而也 
使克隆 到的性 状相关 基因和 QTL 定 位结果 在育种 中难以 应用。 

综上 所述， 水产 养殖生 物数量 性状的 主效基 因在群 体中和 家系中 的遗传 与变异 
规律与 其对应 的性状 发生与 形成过 程的遗 传机制 是不相 同的， 前者是 性状在 群体遗 
传学的 表现， 后者是 性状在 发育生 物学的 表现， 而目前 大多数 水产分 子生物 学研究 
多集中 于性状 在个体 发生过 程的基 因调控 机制， 即 性状形 成过程 的遗传 机制， 这个 
机制的 研究很 重要， 但不能 替代该 性状在 群体中 的遗传 与变异 规律的 研究。 性状在 
群体 中表现 差异的 决定基 因与性 状形成 过程中 的关键 基因可 能是相 同的， 但 也有相 
当 高的概 率是不 同的， 这就 表现出 一些性 状的主 效基因 在一个 群体中 贡献很 大而在 
同一 物种的 其他群 体中没 有贡献 或贡献 很小。 但是， 目 前解决 以上问 题还存 在许多 
困难： ①所 需的基 本工具 不足， 如遗 传连锁 图谱密 度低、 全基 因序列 测定和 装配结 
果基本 没有； ② 目前研 究方法 由于取 样的代 表群体 少和单 群体的 样本数 量低， 使数 
量性状 研究的 QTL 分析和 转录组 只能得 到其中 较少的 基因和 标记， 结果代 表性不 
够； ③ 一 ■般的 Q TL 结果 仅连锁 到决定 性状基 因所在 DN A 的很大 区间， 确 切的基 
因 鉴定与 验证很 困难； ④每 个性状 决定位 点数量 过多， 难以 解析； ⑤ 数量性 状的解 


•  756  • 


水产学 


析需要 的样本 量要求 也大， 国内多 数水产 研究单 位得不 到足够 的基金 开展数 量性状 
的全 面解析 的研究 工作； ⑥数 量性状 的决定 区间很 多与基 因的非 编码区 相关， 使围 
绕基 因解析 功能的 现有研 究战略 和技术 路线行 不通。 
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贝 类多倍 体产生 机理及 其应用 

Mechanism  of  Inducing  Polyploid  Shellfish  and  Its  Application 

多倍 体是指 每个细 胞中含 有三个 或更多 个染色 体组， 多倍 体育种 是通过 增加染 
色体 组的方 法来改 变生物 的遗传 基础， 从而 培育出 经济价 值较高 的优良 品种， 在海 
洋经 济贝类 方面， 当 前主要 进行的 是三倍 体育种 研究。 

多倍体 细胞的 产生是 由细胞 核分裂 与细胞 分裂不 同步造 成的。 绝 大多数 海洋贝 
类的雄 性配子 细胞在 性成熟 过程中 已经完 成了两 次成熟 分裂。 它首先 一分为 二成为 
两 个精母 细胞， 这些 精母细 胞然后 又一分 为二， 成 为精子 细胞， 每一 个精子 细胞只 
含 有亲本 （母 本或 父本） 一半 的染色 体数， 精子细 胞成熟 发育为 精子。 大部 分贝类 
雌 性个体 成熟的 卵子一 般停留 在第一 次成熟 分裂的 前期或 中期， 只有 在受精 或受激 
活后才 完成两 次成熟 分裂。 不过， 与雄性 配子细 胞不同 的是， 雌性配 子细胞 并不最 
终 产生四 个相同 的 细胞， 而 是卵母 细胞在 其第一 次成熟 分裂的 时候排 出第一 极体， 
第一 极体含 有细胞 半数的 染色体 （2A0, 紧 接着卵 母细胞 开始第 二次成 熟分裂 ，排 
出第二 极体， 第 二极体 只含有 所剩两 套染色 体中的 一套， 于是， 卵子 像精子 一样只 
含 有一套 染色体 （1A0。 当精卵 结合后 就产生 二倍体 个体， 这 一延迟 的减数 分裂过 
程 为多倍 体诱导 提供了 有利的 时机。 雌性 配子细 胞的成 熟分裂 过程可 以通过 温度、 
压力、 化学药 品等方 法进行 控制， 抑制 极体的 排出， 得 到含有 三套染 色体的 合子， 
合子 继而发 育成三 倍体。 从细 胞遗传 学角度 来看， S 倍体 是非偶 数染色 体组， 故阻 
碍了 生殖细 胞正常 的减数 分裂， 结 果常常 导致性 腺发育 的衰退 或非整 倍体配 子的产 
生。 三倍体 最明显 的优势 在于其 具有不 育性， 使其 只有极 少能量 用于性 腺发育 ，更 
多的能 量用于 生长。 因此， 在养殖 生产过 程中， 当 生殖输 出引起 产品质 量下降 ，死 
亡率 升高及 阻碍生 长时， 三倍 体便会 显示出 它的优 越性。 可避 免性腺 发育阶 段的生 
长 停滞和 死亡率 增加； 缩 短养殖 周期， 降 低养殖 成本； 提高养 殖种类 的商品 质量。 

自 Stanley 等 [1] 报道 了人工 诱导美 洲牡蛎 S 倍体 成功 以来， 据不完 全统计 ，目 
前已在 30 余种贝 类中进 行了人 工诱导 多倍体 的育种 研究， 有 些国家 已将这 项技术 
应用于 商业化 生产， 如 3 倍体 牡蛎 在美国 已经产 业化， 市 场占有 量达到 30% 以上。 
国内 “ 九五” 期间 在国家  “863”  计划项 目的支 持下， 在栉孔 扇贝、 牡蛎、 皱纹盘 
鲍、 珠 母贝四 种贝类 上展开 了攻关 研究， 人工 诱导技 术日渐 成熟， 有 些种类 的产业 
化 已初具 规模， 养 殖结果 表明， 三倍体 贝类均 表现出 了明显 的优良 性状， 如 三倍体 
牡蛎在 夏季繁 殖季节 性腺发 育受到 抑制， 体内糖 原含量 增加； 三倍体 栉孔扇 贝性腺 
不 发育， 鲜出柱 率提高 64%， 显 示出了 三倍体 贝类良 好的应 用前景 ^1。 
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目前 人工诱 导三倍 体贝类 的方法 主要包 括细胞 松弛素 B  (CB) 处 理法、 6 -二甲 
氨 基嘌呤 (6-DMAP) 处 理法、 热 激法、 冷刺 激法、 静水压 法等。 这 些方法 各有所 
长， 综 合来看 6-DMAP 可以获 得较高 的三倍 体诱导 率和成 活率， 是 目前三 倍体贝 
类 规模化 生产的 首选诱 导剂。 在 诱导技 术上， 则 主要通 过抑制 第二极 体的释 放来获 
得三 倍体。 但这 种物理 或化学 诱导方 法存在 着操作 繁琐， 技术要 求高， 因卵 子发育 
不同步 的客观 事实， 抑制 极体释 放的方 法不可 能达到 100% 的诱 导率， 而三 倍体需 
要每 年进行 诱导， 诱 导处理 带来的 副作用 都会导 致受精 卵和早 期胚胎 的大量 死亡， 
这 些原因 限制了 3 倍 体贝类 的推广 应用。 

四倍体 能与二 倍体杂 交产生 100% 的三 倍体， 在太平 洋牡蛎 中已得 到证实 ，并 
且四 倍体具 有正常 繁殖的 能力， 可 以建立 稳定的 群系。 通过四 倍体与 二倍体 杂交获 
得三倍 体方法 简便， 是实 现三倍 体贝类 产业化 的最佳 途径。 因此， 四 倍体贝 类育种 
已 成为目 前多倍 体育种 研究的 热点。 然而 四倍体 育种的 难点在 于四倍 体胚胎 不能长 
期 成活， 迄今为 止只在 太平洋 牡蛎、 贻贝等 少数贝 类中诱 导出可 成活的 四倍体 ，对 
其他贝 类 诱导出 成活 四倍体 的难度 很大。 

20 多 年来， 许多国 内外学 者都在 探讨贝 类四倍 体的人 工诱导 方法， 利 用二倍 
体 直接诱 导四倍 体难度 很大， 包括抑 制第一 极体、 抑制 第二极 体或同 时抑制 两个极 
体、 抑制 第一次 卵裂、 细胞 融合、 人工 雌核发 育等， 这 些方法 都能诱 导出一 定比例 
的四倍 体胚胎 或幼虫 [S]， 但 具有存 活能力 的四倍 体未见 报道。 通过 3 倍体产 生的卵 
子 与正常 精子受 精后抑 制第一 极体， 可产生 成活的 四倍体 太平洋 牡蛎， 并且 可以达 
到性 成熟， 与正 常二倍 体杂交 生产了  100% 的三 倍体， 已 应用于 生产。 利用 此方法 
在合浦 珠母贝 中也 获得了 可存活 的四倍 体个体 [™] 。 但 三倍体 贝类的 性腺发 育受到 
严重 抑制， 在多 数三倍 体贝类 中难以 找到性 腺发育 成熟的 个体， 该方 法的应 用有一 
定的局 限性。 由 于四倍 体贝类 在解决 a 倍体 贝类 产业化 过程中 所起到 的重要 作用， 
是今后 必须解 决的一 个科学 难题。 贝 类种类 繁多， 繁殖特 性相差 较大， 尚需 对不同 
种类 抑制极 体染色 体的分 离机制 进行更 深人的 了解， 不断改 进诱导 技术， 广 泛开展 
四 倍体贝 类 研究， 为三倍 体贝类 的产业 化提供 坚实的 基础。 

参 考文献 

[1]  Stanley  JG,  Allen  Jr  SK， Hidu  H.  Polyploidy  induced  in  the  American  oyster,  Crassostrea 
virginica， with  cytochalasin  B.  Aquaculture,  1981， 23：  1-10 

[2]  王 清印， 杨 爰国. 柿孔扇 贝三倍 体研究 进展和 展望. 中 国水产 科学， 2000,  7  (3):  93-96 

[3]  杨 爰国， 王 清印， 张岩 ，等. 栉孔 扇贝三 倍体与 二倍体 的生长 比较. 海洋 科学， 2000, 
24  (8)：  21-23 

[4]  杨 爱国， 王 清印， 孔杰， 等 .6 -二 甲氨基 嘌呤诱 导栉孔 扇贝三 倍体. 水产 学报， 1999, 
23  (3)241-247 

[5]  何 毛贤， 姜 伟国. 合浦 珠母贝 遗传育 种研究 进展. 海 洋湖沼 通报， 2000,  1:  75-82 


贝 类多倍 体产生 机理及 其应用 


•  759  • 


[6]  Guo  X,  Allen  SK.  Viable  tetraploids  in  the  Pacific  oyster  (  Crassostrea  gigas  Thrnberg) 
produced  by  inhibiting  polar  body  1  in  eggs  four  triploids  from  triploids.  Molecular  Mar  Biol 
Biotechnology,  1994,  3  (1) :  42-50 

[7]  Guo  X,  Allen  SK  Jr.  Sex  determination  and  polyploidy  gigantism  in  the  dwarf- surf  clam, 
Mulinia  lateralis  Say.  Genetics,  1994,  138：  1199-1206 

[8]  Guo  X， De  Brosse  GA,  Allen  SK.  All-Triploid  Pacific  oysters  (  Crassostrea  gigas  Thun- 
berg)  produced  by  mating  tetraploids  and  diploids.  Aquaculture， 1996 ,  142 :  149-161 

[9]  Guo  X， Allen  SK.  Sex  and  meiosis  in  autotetraploid  Pacific  oyster,  Crassostrea  gigas 
(Thunberg)  .  Genome,  1997， 40:  397-405 

[10]  He  MX,  Lin  YG， Shen  Q,  et  al.  Production  of  tetraploid  pearl  oyster  (  Pinctada  marten- 
sii  dunker)  by  inhibiting  the  first  polar  body  in  eggs  from  triploids.  Journal  of  Shellfish  Re¬ 
search,  2000，  19  (1)：  147-151 

撰 稿人： 杨爱国 

中 国水产 科学研 究院黄 海水产 研究所 


•  760  • 


水产学 


养殖 鱼类早 期发育 阶段为 什么死 亡率高 

The  Investigation  of  High  Mortality  for  Cultured  Fishes 
during  Early  Life- history  Stages 


鱼类早 期死亡 研究的 问题一 直以来 都是鱼 类早期 生活史 研究领 域的一 个中心 
问题。 一般 认为， 鱼 类早期 发育时 期是从 精子和 卵子结 合形成 受精卵 开始的 ，随 
后 经过胚 胎期、 仔 鱼期、 稚 鱼期， 直 至发育 为幼鱼 结束。 在早 期发育 过程中 ，鱼 
类的营 养方式 由内源 性营养 向外源 性营养 转变， 伴随着 鱼体的 生长， 组织 器官发 
生 发育， 相应的 生理功 能逐渐 完善。 在 自然条 件下， 鱼类早 期发育 过程中 仅有不 
到 1.0% 的个体 能够生 存下来 []]， 影 响其成 活率的 原因主 要有饵 料基础 丰富程 
度、 敌 害生物 多寡、 水文环 境优劣 等^。 然而 在人工 养殖条 件下， 上述成 活率影 
响因 子几乎 被调控 于最优 状态， 水温、 光照、 盐 度等理 化环境 适宜， 由轮虫 、卤 
虫等组 成的系 列饵料 充足， 没有捕 食生物 存在， 但养 殖鱼类 早期阶 段的死 亡率依 
然 很高。 

目前 在我国 成功实 现人工 繁育的 鱼种有 50 余种， 人工育 苗总体 成活率 变化甚 
大， 可高达 70% 以上， 也 可低于 5%， 在胚胎 发育、 开口、 变 态等时 期均可 出现大 
量 死亡。 一 般地， 人 们会将 死亡原 因归咎 于培育 技术、 培 育条件 和病害 的发生 ，但 
普 遍认同 的是： 实现 苗种培 育的高 成活率 必须有 优质受 精卵做 保证， 劣质卵 的培育 
表现 为发育 迟缓、 畸形、 鱼苗欠 活泼、 摄食不 积极、 对环 境变化 敏感、 易被 病原生 
物侵 染等， 导 致高死 亡率。 因此， 生产优 质受精 卵是解 决养殖 鱼类早 期阶段 死亡率 
高 的必要 条件。 

鱼 类卵的 发生由 原始生 殖细胞 开始， 经卵 原细胞 和初级 卵母细 胞开始 减数分 
裂， 进人 卵母细 胞的生 长期， 在此 期间卵 母细胞 积累后 期胚胎 发育等 时期所 需的营 
养 物质， 形成 卵膜， 积累 的营养 物质包 括卵黄 蛋白、 脂 蛋白、 维 生素及 矿物质 、激 
素 及免疫 因子， 同时 也积累 RNA， 上 述营养 物质均 来源于 母体， 此后 进人成 熟期， 
生发泡 破裂， 排卵 M  (图 1)。 

鱼类 的性腺 发育成 熟过程 如下： 环 境因子 （光照 周期、 水 温等） 变化通 过感官 
传递信 号至脑 神经， 下丘 脑分泌 促性腺 激素释 放激素 （GnRH)， 诱 导脑下 垂体分 
泌促性 腺激素 GTH  (黄体 生成素 LH、 促卵 泡激素 FSH)， GTH 直 接或间 接作用 
于 卵巢， 促进卵 原细胞 增殖。 在卵母 细胞生 长期， GTH 诱导 卵巢滤 泡分泌 性类固 
醇激 素-雌 二醇 （E2)， 二者 为卵黄 形成时 期的主 要作用 激素。 17«，20 卩二羟 基孕酮 
(17a,20(3DP) 是 GTH 在 卵子成 熟期诱 导生成 的主要 成熟诱 导激素 (MIH),  MIH 信号 
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诱导 细胞周 期蛋白 B 的磷酸 化形成 性腺促 进因子 （MPF)， 进一步 诱导生 殖滤泡 破裂和 
卵 子成熟 [5] (图 2)。 

进入  DNA 


减 数分裂 复制 


-减 数分裂 


第 一极体 


(前期 I 结束） 


(中期 n 结束） 


有 丝分裂 
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前期 I 

中期 I 

后期 I 

中期 n 

减数 分裂期 

卵母细 胞成熟 


图 1 硬 骨鱼卵 子发生 示意图 [4] 
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颗粒 细胞层 


图 2 鱼类激 素对卵 子成熟 的调控 [5] 

在 养殖条 件下， 影响 亲鱼性 腺发育 成熟和 卵子质 量的因 素有： 光照 周期、 水环 
境理 化特性 （温 度、 盐度、 PH 等）、 食物、 激素 处理、 人工 授精等 操作工 艺和胁 
迫 影响等 "; ， 因此， 建立精 准的鱼 类人工 繁育技 术极其 困难。 

在 人工繁 殖中， 通过调 控环境 因子， 并 实施营 养强化 和激素 处理等 手段， 以期 
实现亲 鱼性腺 发育、 成熟、 排卵 和自然 产卵， 从而获 得优质 卵子。 调 控光照 周期变 
化一般 用来启 动性腺 发育， 提 前或延 迟产卵 季节， 以实 现周年 产卵之 目的； 不同鱼 
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种， 其性腺 发育成 熟所需 温度及 其变化 不同， 特别 是成熟 期和排 卵期， 水温 通过影 
响基 因表达 模式、 酶 活性和 激素分 泌等改 变代谢 强度， 从而延 长或缩 短性腺 发育成 
熟 时间； 一般 认为， 亲鱼摄 食天然 食物较 摄食配 合饲料 能生产 出更高 质量的 卵子。 
食 物的蛋 白质、 脂 肪酸、 碳水化 合物的 含量及 组成， 特别是 氨基酸 组成、 不 饱和脂 
肪酸组 成最为 重要， 不同 鱼种营 养需求 不同， 同鱼 种在不 同的性 腺发育 时期， 如发 
育 初期、 中 期和成 熟期均 有不同 的营养 需求， 值 得关注 的是， 不同维 生素的 作用机 
制及联 合作用 机制， 仍然是 困扰着 亲鱼营 养强化 的难点 所在， 对亲鱼 营养实 施“量 
体 裁衣”  “适时 更换” 是生 产优质 卵子的 保证。 外源激 素处理 是人工 繁殖中 的常用 
方法， GTH 和 E2 处理 卵黄 发生期 亲鱼， 其 诱导效 果差异 较大， 虽 能加速 卵子生 
长 发育， 但其胚 胎期和 仔鱼期 死亡率 较高。 成 熟期的 激素诱 导是最 成熟， 也 是最成 
功的激 素处理 手段， 使用 GTH 等激素 处理， 可促 进卵子 成熟和 排卵， 也可 增加雄 
鱼产 精量并 延长产 精期。 有 研究表 明急性 胁迫可 干扰卵 巢的生 长发育 过程中 的内分 
泌、 产 卵间隔 失调、 低受 精率和 增加畸 形率； 许多 鱼种， 如大 菱鲆、 星斑川 鲽等在 
养殖条 件下， 不 能自然 产卵， 如 何把握 卵子的 成熟、 排卵 时机， 适 时进行 人工授 
精， 也成为 能否获 得优质 卵子的 关键。 

随 着研究 的逐步 深人， 鱼 类卵子 发生、 发育 和成熟 的生理 学细胞 学机制 日渐清 
晰， 分 子生物 学机制 也在研 究中， 联系基 础研究 和技术 研发之 间的性 腺发育 成熟的 
人工调 控机制 研究的 不足， 已成 为建立 鱼类精 准繁殖 技术的 瓶颈， 受 精卵的 优劣成 
为制约 人工育 苗生产 成败的 关键。 牙鲆人 工育苗 成活率 可高达 70% 以上， 也可低 
于 10%， 大菱鲆 变态前 后的高 死亡率 也与劣 质受精 卵显著 相关， 特 别是在 秋季的 
反季育 苗生产 中表现 明显。 不同 环境条 件下， 卵 黄形成 期如何 有效和 充分地 进行培 
育； 鱼体脂 肪含量 对性腺 发育的 影响、 卵 黄形成 和成熟 过程中 的营养 需求， 特别是 
维 生素、 矿物质 等的添 加对卵 黄营养 积累的 作用； 养殖 环境与 自然环 境差别 甚大， 
如何 掌握卵 子成熟 时机， 进 行人工 授精， 或通过 环境因 子变化 刺激亲 鱼自然 产卵受 
精等。 

受精卵 的优劣 是鱼类 早期发 育成活 率高低 的决定 因素， 环境 因子、 营养 等多因 
素影响 着性腺 发育、 成熟这 一复杂 过程， 阐明 这一影 响机理 和调控 机制， 是 建立养 
殖鱼类 精准繁 育技术 的理论 基础。 
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鱼类 免疫因 子的亲 子传递 及其对 子代保 护作用 

Maternal  Transfer  and  Protective  Role  of 
Immune  Factors  in  Fish 


成年鱼 类可以 依赖免 疫系统 保护自 己不受 病原微 生物的 侵袭。 相比 之下， 鱼类 
在胚 胎期免 疫系统 还在发 育形成 之中， 对可 以引起 疾病的 微生物 （病 原微 生物） 的 
侵袭反 应能力 有限或 完全不 具备反 应能力 [1]。 更有 甚者， 鱼类卵 子是体 外受精 ，胚 
胎 在体外 发育， 而赖以 发育的 介质水 中存在 成千上 万种微 生物， 其中 不乏大 量致命 
的 病原微 生物。 弱小的 鱼类胚 胎如何 能够在 如此恶 劣的环 境下， 抵抗 病原微 生物侵 
袭而不 生病， 并发育 到成鱼 的呢？ 这实 在堪称 奇迹！ 其中 原因， 颇值 得科学 家探索 
研究。 

早在 100 多 年前， 科学 家就对 高等动 物胚胎 是如何 保护自 己不受 微生物 侵袭的 
问 题开始 了科学 研究。 大 量研究 说明， 哺 乳动物 在出生 前可以 把抗体 直接传 递给胚 
胎， 出生 后则通 过初乳 和乳汁 给新生 儿传递 抗体， 保护 胎儿和 婴儿； 而鸟类 和爬行 
类也 可以把 抗体转 移到卵 子中， 保护早 期胚胎 [2]。 这种 现象在 学术上 被称之 为母源 
性 免疫。 那么， 抗体 是如何 从母体 传递给 子代， 也就 是胚胎 或卵子 的呢？ 以人为 
例， 母亲血 液中的 抗体通 过血液 循环， 被 运送到 胎盘， 与胎盘 细胞上 一种可 以和抗 
体特异 性结合 的分子 结合， 从 而把抗 体选择 性地转 移到胎 儿循环 系统。 鸟类 抗体由 
母 体传递 到卵子 的机制 与哺乳 类颇为 类似， 抗体 也是通 过与卵 子细胞 膜上特 定分子 
结合， 被转 移到卵 子内。 鸟类卵 子发育 过程分 为两个 阶段， 第 一阶段 的持续 时间较 
长， 卵子生 长速度 较慢； 第二个 阶段持 续时间 较短， 卵子生 长速度 较快， 并 开始吸 
收母 体血液 中的蛋 白质。 因此， 在鸟 类卵子 发育的 第二阶 段中， 抗体 在卵子 中积累 
速度也 最快。 

哺乳类 和鸟类 从母体 传递给 子代的 抗体对 子代有 什么影 响呢？ 首先， 由 母体传 
递给 胎儿或 卵子的 抗体， 可以 直接影 响子代 的免疫 功能， 对子代 起到保 护作用 。其 
次， 由 母体传 递给子 代的抗 体可以 提高子 代生长 速度， 从而间 接提高 子代的 生存能 
力和成 活率。 通常情 况下， 同一 种动物 生长速 度快、 个 体较大 的幼体 竞争力 较强， 
能够获 得足够 的食物 资源， 因而其 生活力 也强； 而由母 体传递 给子代 的抗体 可以降 
低 子代的 免疫反 应消耗 （抗 体合成 需消耗 大量的 营养物 质和能 量）， 从而使 更多的 
营养 成分和 能量用 于生长 发育。 目前， 母源 性免疫 已成功 应用于 家禽养 殖业中 。主 
要是 对产卵 期的母 鸡进行 免疫， 以提高 子代抗 病力， 促进小 鸡生长 发育。 

现在， 科 学家们 知道鱼 类也像 鸟类和 爬行类 一样， 可以把 抗体分 子从母 体转移 
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并储 存在卵 子中。 除 去抗体 之外， 在卵子 形成过 程中， 母 鱼还能 够把补 体成分 （血 
清 中具有 溶菌、 溶血活 性的蛋 白质） 和 溶菌酶 （可 以裂解 细菌） 等与 免疫有 关的分 
子 转移到 卵子内 [3_6]。 母鱼 传递到 卵子内 的抗体 是否对 子代具 有保护 作用， 这个还 
缺 乏直接 的实验 证明。 但是， 实 验已经 证明， 母 源性补 体成分 可以提 高幼鱼 抵抗细 
菌 侵袭的 能力， 而母源 性溶菌 酶有助 于防止 细菌从 母体向 子代的 垂直传 递[7’8] 。因 
此， 亲鱼 接触病 原后产 生免疫 反应， 合成免 疫相关 蛋白。 所合 成的这 些免疫 相关蛋 
白中至 少一部 分可以 传递给 子代， 使子代 有效抵 抗同类 病原微 生物的 侵袭。 

相 对于高 等动物 而言， 有 关鱼类 母源性 免疫及 其对子 代保护 作用的 研究， 起步 
比 较晚， 还有 一系列 科学问 题需要 研究和 解决。 例如， 母鱼到 底可以 传递多 少种免 
疫相关 蛋白给 子代， 我们不 知道； 所传递 的各种 母源性 免疫因 子对子 代的直 接和间 
接保护 作用有 多大和 什么样 影响， 我 们也不 知道； 母源 性免疫 因子亲 子传递 的过程 
和机制 如何， 我 们还不 知道。 除这些 以外， 亲鱼的 年龄、 健康 状况、 营养条 件和环 
境胁迫 都可能 影响母 源免疫 蛋白向 子代的 传递。 但是， 它们 如何影 响的， 我 们基本 
上也不 知道。 研 究这些 问题需 要明确 区分不 同条件 （年 龄、 健康、 营养和 胁迫） 对 
母源性 免疫蛋 白转移 产生的 影响以 及不同 的母源 性免疫 蛋白转 移到卵 子内的 机制与 
对子代 保护作 用与对 子代免 疫系统 发育的 影响。 所以， 对这些 问题研 究的困 难之处 
在 于各种 复杂因 素相互 影响、 关联， 因果 关系经 常难以 分辨。 另外， 研究不 同的母 
源性 免疫因 子对子 代免疫 功能的 影响还 存在方 法学上 困难， 常 常缺乏 合适的 方法， 
而子代 本身发 育环境 的变化 可能使 这个本 以来就 不简单 的问题 更加复 杂化。 

虽然对 鱼类母 源性免 疫及其 对子代 的保护 作用研 究存在 困难， 但 由于其 具有重 
要理论 意义并 具有潜 在实用 价值， 近来受 到国内 外学术 界高度 重视。 因此， 对鱼类 
母源性 免疫及 其对子 代的保 护作用 研究一 定会不 断取得 进展。 
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温 度与光 照如何 影响鱼 类的繁 殖周期 


How  do  Temperature  and  Photoperiod  Affect 
Fish  Reproductive  Cycle 


鱼 类是水 生变温 动物， 其 生命活 动无不 与柄息 环境的 温度变 化息息 相关， 又和 
光照的 刺激或 调节构 成一系 列复杂 的生理 现象， 特别对 “生 长”与 “ 繁殖” 的影 
响， 表 现尤其 明显。 

就繁殖 而言， 鱼类 的品种 繁多、 方式 多样， 因此它 们的繁 殖周期 和季节 表现各 
不 相同， 大 致可以 分为春 季繁殖 和秋季 繁殖两 大类， 中 间还可 能有一 些过渡 类型。 
产生这 种时空 差异的 原因， 除 遗传因 素外， 与内 外环境 因素的 相互作 用关系 亦非常 
密切。 在诸 多外界 环境因 素中， 对 繁殖起 调控作 用的， 要以 “温 度”和 “光 照”两 
者最为 重要。 

温度会 对鱼类 的性腺 发育、 成熟和 产卵直 接产生 影响。 每 种鱼类 都有自 己独特 
的产 卵温度 “阈” （最适 温度范 围）， 而这 个温度 （阈） 通常 都比较 狭窄。 例如 ，金 
鱼 在没有 雄鱼和 产卵基 质的情 况下， 水温从 12°C 上升到 20°C 时， 即 可诱导 亲鱼的 
卵 母细胞 发育、 成熟 和排卵 [13; 当水 温低于 10 〜 12°C 时狼 鲈开始 产卵。 也就 是说， 
在 此核心 温度条 件下， 降温 可以促 进产卵 提前， 升温 又可以 推迟产 卵时间 m。 温度 
对于 雄鱼的 生殖活 动同样 重要， 在雄 性刺鳐 的繁殖 实验中 证实， 对于 雄性激 素的调 
控， 温度也 是起到 决定性 的作用 研究虹 鳟[4]、 大 西洋鲑 [5] 和庸鲽 时发现 ，温 
度 不仅会 影响到 产卵 周期的 变化， 而 且还会 对产卵 质 量产生 影响。 

进一 步研究 表明， 在 鱼类的 繁殖周 期中， 逐日平 均温度 的积累 值称之 为“积 
温”  （accumulated  temperature) ; 某 种鱼类 发育的 “ 有效积 温”， 可以用 K  = 
«  (r  —  c) 公式 （尺 为有效 积温， n 为发育 天数， ： r 为实际 温度， c 为发育 起始温 
度） 来 表示， 而且 只有当 外界环 境条件 （包 括光 周期） 得到满 足时， 温度才 会对鱼 
类 的性腺 发育起 到主导 作用。 解剖生 理研究 证明， 温度是 通过下 丘脑- 垂体- 性腺轴 
对整个 生殖系 统产生 影响、 进行 内分泌 调控， 也可 以直接 作用于 性腺、 生殖 细胞、 
类固 醇激素 代谢、 血清 促性腺 激素的 代谢清 除率和 脑垂体 促性腺 激素的 分泌率 。在 
早期， 还可 以影响 到雌雄 性别的 分化。 总之， 温度对 于硬骨 鱼类， 体 内网络 系统的 
调 节作用 主要表 现在： ①直 接影响 脑垂体 GTH 的 分泌与 合成； ②影 响一些 酶和激 
素的 活性和 作用； ③影响 性腺对 GTH 的敏 感性； ④作用 于性分 化和性 成熟。 所以 
说， 温度对 于鱼类 的性分 化和繁 殖至关 重要。 

光照 同样能 够调控 鱼类的 繁殖。 对鲤 科鱼类 的研究 表明， 光照主 要通过 松果腺 
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和视觉 器官传 递至下 丘脑， 达脑 垂体， 进而 影响到 GTH 的 释放， 直 至启动 一系列 
内分泌 机制， 最终 达到调 控性腺 发育和 排卵® 的 目的。 研究秋 季产卵 的蛙鳟 鱼类表 
明， 缩短光 周期能 够促进 它的性 腺发育 [8]; 对雌 性欧洲 鲈繁殖 生理的 研究则 显示， 
光周期 对卵子 发生、 繁 殖力、 产 卵和受 精率以 及产卵 时间等 方面均 会产生 显著影 
响[9]; 对虹鳟 [1°] 和欧洲 鲈[9] 的研究 发现， 如 果光周 期调控 不足， 则 有可能 会使卵 
子 的质量 降低。 

更多的 研究则 认为， 在鱼类 繁殖过 程中， 温 度与光 照两者 对性腺 的调控 作用是 
协同 发生的 （图 1)。 特 别对温 带鱼类 而言， 采 用温度 和光照 协同调 控养殖 鱼类， 
则 可 使其繁 殖在年 周期内 提前或 者延迟 发生， 或者用 于调整 两个繁 殖季节 完全不 同 
的 品种， 使 之趋同 成熟， 以便实 施杂交 操作， 这 一技术 已经在 水产育 种研究 和养殖 
生产上 得到广 泛应用 [11]。 
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图 1 寒温 带鱼类 繁殖与 温度、 光 照关系 模式图 

此外 对于许 多不同 种的海 水鱼类 而言， 因其分 布海域 （如 热带、 温带和 寒带) 
和繁 殖季节 （春 季、 春夏、 夏季、 秋季、 春秋、 冬春和 周年产 卵等） 的 不同， 其繁 
殖过程 对温度 和光照 条件的 反应能 力或敏 感度， 往往也 会产生 不同的 差异； 对同一 
品种 而言， 除了 分布海 域和产 卵季节 以外， 其产 卵史， 特别 是上一 年度的 繁殖周 
期， 也会对 其当年 的繁殖 周期产 生直接 影响。 因此， 科 研人员 为了获 得研究 对象的 
繁殖 生态、 繁殖 行为， 以及产 卵的既 往史等 资料， 往往需 要投人 大量的 人力、 物力 
和时 间去进 行野外 调查、 做人 工模拟 试验， 或者 应用这 两种综 合手段 去采集 有用的 
数据和 资料。 

如上 所述， 鱼 类繁殖 的温、 光 调控是 一个极 为复杂 的生理 过程， 它可能 会受到 
鱼体内 部的各 种生理 活动、 外部的 许多可 变环境 因素和 群体的 社会属 性等的 影响。 
例如， 大 菱鲆、 河飩等 鱼类， 直 到目前 为止， 虽 然可以 在人工 池养条 件下利 用温、 
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光 周期调 控技术 使之达 到性腺 成熟， 但是至 今尚不 能使之 在人工 池养条 件下自 行交 
配、 产卵， 而同 属于鲆 鲽类的 牙鲆和 半滑舌 鳎则完 全可以 做到； 同样 大多数 一年多 
批次 产卵的 鱼类， 虽 然都能 在同样 的温、 光周期 调控下 达到性 成熟， 但产卵 早期、 
中 期和后 期的卵 子质量 却截然 不同； 还有一 些一年 一熟的 鱼类， 如 鲑科和 鈍科鱼 
类， 在 其特定 的温、 光 周期调 控下， 都可以 达到性 成熟， 但其 最佳的 成熟点 还需要 
人工来 控制。 此外， 即 便对某 些繁殖 背景似 乎非常 清楚的 品种， 在进 行温度 与光照 
调控产 卵时， 也仍然 存在着 亲鱼繁 殖时间 的可预 见性并 不高、 群体繁 殖很难 同步和 
亲 鱼的繁 殖率、 繁 殖力和 卵子的 质量不 佳等问 题时有 发生。 这些 现象的 出现， 看来 
不仅 是内部 与外部 已知的 生理机 制存在 问题， 似 乎还有 更深层 次的遗 传学和 生殖生 
理学等 问 题至今 尚 未被人 们认识 所致。 

近些 年来， 随着 分子生 物学、 细胞生 物学， 特别是 功能基 因组学 和转基 因技术 
的飞速 发展， 一 批重要 的鱼类 生殖内 分泌、 神经内 分泌调 控因子 陆续被 发现， 帮助 
人们逐 步揭示 了鱼类 内在因 素调控 繁殖的 机理。 例如， 促性 腺激素 已经由 最初的 
GTH 发展到 GTH  I 、 GTHII 以及 FSH 和 LH； 垂体 促性腺 激素释 放激素 GnRH 
也被 发现， 不仅存 在于垂 体中， 而且 也可在 大脑中 产生， 并且 发现其 功能是 由单一 
趋 向于多 元化； 大量 的神经 内分泌 多肽， 如 IGF1、 Leptin、 GPR54 等也被 发现参 
与 了鱼类 的生殖 过程， 特别对 青春期 阶段 的调 控作用 有关。 

总之， 多年来 的研究 与实践 表明， 一方面 温度、 光 照周期 等外部 因素能 够直接 
作 用于鱼 类繁殖 的调控 过程； 另一 方面鱼 类自身 也存在 着一个 庞大的 内分泌 网络系 
统作 为内在 的调控 基质， 两者之 间演绎 着繁纷 复杂的 反馈与 负反馈 机制。 这 一机制 
又往往 会受到 物种、 遗传因 素和其 他外部 环境条 件等诸 多综合 因素的 影响， 而且它 
们之 间的相 互作用 机理和 时空关 系非常 复杂， 至 今尚未 被完全 揭示。 因此， 今后应 
当围 绕温、 光 周期如 何影响 和调控 鱼类繁 殖这一 关键科 学问题 深人开 展基础 研究。 
首 先可以 利用小 型鱼类 如斑马 鱼和青 锵等作 为模式 动物， 借助 创新性 技术和 现代化 
的研究 手段， 将鱼类 繁殖的 内在因 子如激 素水平 （GTH、 GTHI、 GTHII 以及 
FSH 和 LH 等） 和性 腺发育 阶段的 主要外 部条件 （温 度和 光照） 等 联系在 一起予 
以全面 考虑， 建立 起一种 精准、 高效 的温光 周期协 同调控 模型， 以便 为其他 不同类 
型的 鱼类， 提供 建立调 控繁殖 的温、 光 模型的 参考。 
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Scientific  Basis  of  Ecosystem  Approach  to  Aquaculture 


随 着经济 社会的 发展， 人 民对优 质蛋白 的需求 将大幅 增长。 由于 近海渔 业资源 
衰退现 象日益 加剧， 水 产品来 源将更 大比例 地诉求 于水产 养殖； 据 测算， 到 2020 
年， 仅 对海水 养殖获 得的水 产品需 求将逾 2500 万 t/a[1〜。 经 济社会 发展对 水产养 
殖产品 的巨大 需求， 使 水产养 殖业必 须面对 “如何 保证规 模化生 产”和 “如 何实现 
可持续 产出” 两大 命题， 这 也是其 他国家 特别是 发达国 家不曾 遇到的 问题。 在这一 
大背 景下， 构建适 应我国 国情的 水产养 殖理论 体系， 支 撑现代 水产养 殖业的 可持续 
发展已 是当务 之急。 

我国是 世界水 产养殖 大国。 改 革开放 30 多 年来， 水 产养殖 业取得 了长足 发展， 
不 仅解决 了城乡 “吃 鱼难” 问题， 也为保 障国家 食物安 全作出 了重要 贡献。 但水产 
养 殖业的 快速发 展也带 来诸如 养殖良 种覆盖 率低、 种质衰 退现象 突出、 局部 水域滩 
涂开发 过度、 养 殖病害 频发、 鱼虾 类养殖 对鱼粉 资源过 于依赖 以及养 殖环境 污染等 
问题， 这些已 成为制 约我国 水产养 殖业可 持续发 展的瓶 颈[21 。 

近 年来， 国际上 提出要 克服水 产养殖 持续增 长和强 度增加 所产生 的潜在 影响， 
使水产 养殖生 产与生 态可持 续发展 （ecologically  sustainable  design,  ESD) 的社会 
增长 期待相 协调， 应 将生态 系统水 平的水 产养殖 （ecosystem  approach  to  aquacul¬ 
ture,  EAA) 作为 ESD 实施 框架， 以实 现联合 国环境 与发展 大会、 世界可 持续发 
展首脑 会议和 生物多 样性公 约等提 出的可 持续发 展目标 [4’5]。 生态系 统水平 的水产 
养 殖将致 力于平 衡不同 的社会 目标， 综合考 虑生态 系统的 生物、 非生 物和人 类构成 
的知 识和不 确定性 （包 括其 相互作 用）， 并在生 态和操 作上有 意义的 范围内 应用综 
合 方式的 水产养 殖[«。. 

“ 生态系 统水平 的水产 养殖” 是国 际水产 养殖发 展与研 究的新 趋势， 也 是我国 
水产 养殖所 特有的 种类结 构与生 产方式 所必须 做出的 选择， 是 我国水 产养殖 业“保 
证规 模化生 产”和 “实现 可持续 产出” 的必由 之路。 因此， 需要大 力推动 “ 生态系 
统水平 的水产 养殖” 研究新 理念的 发展， 直面困 扰我国 生态系 统水平 水产养 殖的科 
学 难题， 研究影 响水产 养殖可 持续发 展的关 键生物 过程、 生态 过程及 其相互 作用， 
探究养 殖产品 品质形 成过程 及决定 机制， 阐 明水产 养殖优 质规模 化产出 的可 持续机 
理与综 合协调 机制， 为发展 “生 态系统 水平的 水产养 殖业” 提 供坚实 的科学 支撑。 

生态 系统水 平水产 养殖相 关的基 础研究 和科学 理论的 突破， 还存 在诸多 困难， 
主要表 现在以 下几个 方面。 
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水产学 


(1)  水产养 殖动物 优良性 状的遗 传机理 和分子 调控机 制尚不 清楚。 与作 物种植 
业 和畜禽 养殖业 相比， 主要水 产养殖 生物优 良性状 的遗传 机理研 究相对 滞后， 其分 
子 调控机 理尚不 清楚， 这 在很大 程度上 制约了 优质、 高产、 抗逆养 殖新品 种的创 
制， 也是 长期以 来无法 从根本 上解决 水产养 殖生物 “ 质”、 “ 量”和 “病” 等 问题的 
原因 之一。 

(2)  水 产养殖 动物的 营养素 代谢途 径及其 调控机 制有待 进一步 解析。 目 前有关 
水产养 殖动物 利用营 养要素 的生理 过程及 其分子 调控机 制的研 究还很 薄弱， 对植物 
蛋白 源在水 产动物 代谢中 的受限 机理、 水 产动物 品质形 成过程 和调控 规律等 诸多问 
题的认 识还很 不足。 这些问 题的明 确解析 将有利 于揭示 水产养 殖动物 对饲料 营养物 
质的 消化、 吸收、 输送和 利用的 机理， 奠 定水产 养殖动 物营养 操纵的 基础。 

(3)  水产养 殖系统 微生物 群落及 其生态 功能尚 待重新 认识。 长期 以来， 人们对 
养殖 系统内 微生物 的认识 水平还 停留在 微生物 致病的 层面。 最新 的研究 显示， 水体 
环境中 的微生 物群落 不但影 响养殖 动物的 健康， 还通 过影响 物质、 能 量循环 而影响 
养殖 投人和 产出。 从生 态学、 免 疫学、 营 养学的 角度重 新认识 水产养 殖系统 微生物 
的多 样性、 群落 稳定性 及其生 态学、 免疫 营养学 功能， 掌握微 生物群 落结构 的调控 
和 优化规 律将有 望推动 革命性 的技术 突破， 使 困扰产 业多年 的病害 流行、 养 殖环境 
污染问 题得 以 有效缓 解甚至 解决。 

(4)  水产养 殖系统 的生物 地球化 学过程 与生态 调控途 径有待 更深人 的研究 。有 
关 水产养 殖主要 投人品 （饲 料、 药物、 消毒 剂等） 在 养殖系 统中的 迁移、 富 集和转 
化的 生态和 生物地 球化学 过程、 复合 养殖系 统不同 营养层 次之间 的相互 作用、 关键 
生源 要素的 消耗和 补充机 制等研 究还不 深人， 对 水产养 殖系统 的生态 调控途 径也缺 
乏 清晰的 认识。 这些 问题的 深人研 究将有 利于阐 明水产 养殖优 质规模 化产出 的可持 
续机 理与综 合协调 机制。 

“ 生态系 统水平 的水产 养殖” 重 大科学 难题是 水域系 统生态 学的重 要研究 内容， 
也 是水产 学研究 的前沿 领域。 我 们需要 在生态 系统水 平上， 开 展水产 养殖与 环境和 
谐发 展的生 命过程 与生态 过程的 整合型 研究， 通 过解析 养殖生 态系统 基本结 构与功 
能， 明 晰典型 海水养 殖系统 的能量 传递和 物质循 环基本 途径； 通过集 成创新 遗传操 
纵、 营养 操纵、 生态 操纵等 理论与 方法， 认识主 要养殖 模式和 养殖对 象的生 物生产 
过程， 阐明规 模化水 产养殖 可持续 机理， 寻求我 国水产 养殖可 持续规 模化产 出和提 
高产 出质量 的科学 途径。 
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滤 食性贝 类的增 养殖生 态容量 

Ecological  Carrying  Capacity  of  Mariculture  Filterfeeding  Shellfish 


滤 食性贝 类依靠 生态系 统提供 的悬浮 颗粒物 （包 括浮游 植物、 浮游 动物、 微生 
物或 有机碎 屑等） 作为 食物， 因此， 随 着养殖 规模和 密度的 扩大， 食 物通常 成为贝 
类养殖 的限制 因子。 养 殖贝类 的摄食 活动， 可导致 养殖区 悬浮颗 粒物的 衰减、 浮游 
生物 动力学 受控、 浅海 生态系 统物质 及能量 流动受 到影响 D]; 贝类形 成大量 的生物 
性 沉积， 可使底 质出现 厌氧的 环境， 底栖 生物群 落发生 变化， 底质的 营养物 质生物 
地球 化学循 环发生 改变等 [2] 。 在 生态系 统中， 滤食性 贝类为 次级生 产者， 其 生态位 
与草食 性的浮 游动物 相似。 人类 的养殖 活动， 往 往使贝 类成为 浅海生 态系统 中的优 
势种 或关键 种群， 大部 分的物 质和能 量从初 级生产 流向了 养殖的 贝类， 只有 少部分 
流 向浮游 动物和 更高层 次的鱼 类等。 大规 模的贝 类养殖 活动可 能对整 个生态 系统产 
生 深远的 影响。 在 某一海 域中， 养 殖多少 贝类合 适呢？ 也 就是养 殖容量 是多少 ，可 
获 得最大 的养殖 产量？ 为了 减少养 殖活动 对生态 环境的 压力， 保证养 殖产业 的可持 
续 发展， 养殖 生态系 统的生 态容量 如何评 估呢？ 因此， 需要加 强贝类 养殖与 海洋生 
态系 统的相 互作用 研究， 加强 养殖贝 类生态 容量的 研究， 加强 基于生 态系统 水平管 
理的 健康养 殖模式 的研究 是目前 国际研 究热点 问题。 数 学模型 作为一 种研究 手段为 
养殖贝 类的容 量研究 提供了 有效的 平台， 能够 了解、 评 估和预 测贝类 养殖生 态系统 
中复 杂的过 程和相 互作用 关系， 在养殖 管理方 面将发 挥越来 越大的 作用。 

自 20 世纪 60 年代， 人们就 开始关 于贝类 养殖的 容量的 研究。 关 于容量 的概念 
也 是众说 纷纭。 1%以等[€ 提出 的容 量概念 是普遍 接受、 应用 较多的 一种， 将贝类 
养殖 的容量 分为自 然容量 （physical  carrying  capacity ) 、 养 殖容量 (production  car¬ 
rying  capacity )v  生 态容量 (ecological  carrying  capacity) 和社 会容量 ( social  car¬ 
rying  capacity)  „ 其中， 养 殖容量 定义为 贝类产 量达到 最大时 的可养 密度； 生态容 
量是指 养殖贝 类不对 养殖海 域产生 显著压 力的最 大养殖 密度。 

生态 容量评 估模型 的原理 是将整 个生态 系统和 养殖的 全过程 作为养 殖机体 （包 
括从 苗种的 采集、 生长、 收获及 加工过 程）。 目前 关于生 态容量 评估模 型很少 ，且 
不够 完善， 未能 囊括养 殖的全 过程， 仅考 虑了养 殖生长 过程。 贝类滤 食水体 中的有 
机 碎屑、 浮游 生物， 一部 分用于 自身的 生长， 很 大的一 部分以 粪便和 假粪的 形成排 
出 体外， 可 能是大 量的有 机物在 底质内 沉积。 因此， 贝 类对生 态系统 的影响 还与养 
殖海域 的养殖 时间、 养殖 规模、 水动 力学特 性及底 质条件 等密切 相关。 目前， 关于 
贝 类养殖 对生态 系统的 影响， 对底 质及底 栖生物 的研究 较多， 而对水 体报道 较少； 
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对 养殖区 的研究 较多， 而 对养殖 的临近 区域或 整个生 态系统 的研究 较少； 并且 ，关 
注 贝类养 殖的负 面影响 较多， 正面的 影响较 少[4]。 

目前， 主 要有两 种模型 评估贝 类养殖 的生态 容量。 第 一种是 Henderson 等 4 
建立的  DEPOMOD  (modelling  the  deposition  and  biological  effects  of  waste  solids 
from  marine  cage) 模型， 模型 建立伊 始主要 是用于 鱼类养 殖容量 评估。 根 据颗粒 
物沉 降轨迹 依赖于 水动力 学特性 的特点 建立的 模型， 能 模拟贝 类养殖 区有机 物沉降 
过程， 定 量描述 沉降通 量与底 栖群落 的反馈 关系， 预测 贝类的 不同养 殖密度 对底栖 
生物群 落结构 的影响 程度。 然而， 在 应用该 模型时 发现， 存 在以下 的不足 之处： 
①由 于已经 建立了 H 维水 动力 学模型 的海湾 或海区 很少， 只能将 小的格 子区域 （格 
子 的大小 通常为 lkmXlkm) 视 为水流 一致， 对 于点源 污染的 区域如 网箱养 殖的模 
型研 究更为 有利， 而对 于大规 模的贝 类养殖 区不太 适用； ②模 型中的 再悬浮 子模型 
和 沉积子 模型不 适用于 贝类养 殖生态 系统， 源于 贝类的 粪便和 假粪的 体积、 密度、 
有 机物含 量等理 化特性 不同于 鱼类的 粪便及 残饵， 其 在沉降 速度、 扩 散距离 及再悬 
浮的临 界剪切 力等方 面与鱼 类粪便 等存在 显著的 差异； ③在 DEPOMOD 模 型中， 
底栖 生物群 落的指 示种主 要选择 了底内 生物， 对 此争议 较大， 目前虽 已提出 新的指 
示种， 但尚需 进一步 的验证 [6]; ④模 型比较 适宜于 贝类筏 式养殖 系统， 不适 用于贝 
类 底播养 殖生态 容量的 评估； ⑤该 模型在 评估贝 类的生 态容量 时仅考 虑了底 栖生物 
群落， 而没有 考虑整 个生态 系统。 第二 种评估 贝类养 殖的生 态容量 的模型 是基于 
biomass-balance  原理的  ECOPATH  模型。 Ecopath  with  Ecosim  软件 是国际 水生资 
源管 理中心 开发近 20 年的 生态系 统建模 软件。 最初将 其用于 贝类生 态容量 评估的 
是 Gibbs[n。 之后， ECOPATH 模型在 智利、 中国 台湾、 南非、 巴西、 意大 利等国 
家和地 区的贝 类养殖 系统进 行了应 用[8]。 ECOPATH 模型也 有其局 限性和 不足之 
处。 例如， ① 该模型 没有考 虑生态 系统各 营养层 次生物 的变化 过程， 只取固 定的参 
数值； ② 没有考 虑空间 变化； ③缺乏 足够的 生物学 变量， 如生活 史等； ④ 在应用 
ECOPATH 模 型时， 有些 输人的 数据缺 乏足够 的理论 依据； ⑤同 DEPOMOD 模型 
一样， 仅考虑 了贝类 的生长 过程。 

生态 容量概 念本身 有很大 的不确 定性。 不 论是筏 式养殖 设施， 还 是放苗 养殖过 
程， 只要 有人类 的养殖 活动， 必然 会对海 域的水 动力学 特性及 种群的 结构等 产生不 
同 程度的 影响。 那么， 生 态系统 哪些参 数的改 变或改 变的程 度多大 是可接 受的？ 仅 
是笼 统地说 “不对 养殖海 域产生 显著压 力”， 使 得生态 容量的 评估指 标上存 在很大 
的 不确定 性和可 变性。 目 前的贝 类生态 容量评 估模型 仅考虑 了浮游 植物、 微 型浮游 
动物、 底 内动物 等生态 系统的 部分生 态要素 因此， 需要对 整个海 洋生态 系统的 
机 能进行 深人的 研究， 弄 清对生 态系统 结构、 功能 起关键 作用的 因子， 才能 使贝类 
生态 容量的 评估模 型更为 完善， 使 得贝类 养殖的 生态容 量更为 准确， 也才能 为贝类 
养殖的 可持续 发展提 供理论 指导。 
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以 往 关于养 殖贝藻 的研 究多以 食物产 出为主 要研究 目的 ，与 固 碳减排 的 联系较 
少。 目前， 针 对贝藻 养殖对 海洋碳 循环的 贡献， 通过 贝藻体 内碳、 氮元 素含量 ，计 
算 了通过 养殖贝 藻的收 获能够 从海洋 中移出 120 多万 吨的碳 [1°]， 不 仅证明 了浅海 
的贝 类和藻 类养殖 活动直 接或间 接地使 用了大 量的海 洋碳， 而且， 提 出了利 用养殖 
贝藻 的活动 促进浅 海生态 系统吸 收大气 C02 的能力 的全新 理念。 滤食 性贝类 通过摄 
食、 排粪 等生理 活动， 不 仅能有 效地滤 除浮游 植物等 颗粒有 机碳， 还 能产生 较大颗 
粒的生 物性沉 积物， 加 快颗粒 有机碳 的垂直 移动。 但是， 每形成 lmol 的碳 酸钙贝 
壳， 会 向水体 中释放 lmol 的 CCh ， 而通 过吸收 2mol 的碳酸 氢根， 形成碳 酸钙贝 
壳和 贝类软 组织埋 藏大量 的碳。 因此， 养 殖贝类 的固碳 能力及 其在海 洋碳循 环中的 
作用是 非常复 杂的。 贝藻综 合养殖 模式可 以通过 不同养 殖种类 之间的 配比， 充分利 
用营养 物质， 减 少养殖 活动对 环境的 压力。 同时， 大型 藻类可 以有效 地利用 贝类呼 
吸 等活动 产生的 CO。 因此， 研 究贝类 的生态 容量的 同时， 建立碳 、氮、 磷 元素相 
耦合的 模型， 也就 成为目 前需要 研究的 科学难 点问题 之一。 
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工 厂化循 环水养 殖系统 

Recirculating  Aquaculture  Systems 


当 代水产 养殖， 在世 界渔业 中的地 位日显 重要。 据联 合国粮 食及农 业组织 
(FAO)  2007 年 统计， 全球 水产养 殖总产 量约为 5000 余 万吨， 占 渔业总 产量的 
36%  [1]„  2009 年我 国水产 养殖产 量高达 3622 万 t, 占 全国水 产品总 产量的 71% 和 
世界水 产养殖 产量的 70%， 水产养 殖成为 我国渔 业生产 的支柱 产业， 为保 证全球 
粮食安 全起到 了举足 轻重的 作用。 然而， 随着我 国工业 化程度 的不断 提高， 土地、 
水 资源的 紧缺和 环境污 染等问 题日显 突出， 更严重 的是现 有的水 产养殖 模式， 远远 
落 后于先 进国家 的发展 水平， 给环境 和产品 质量安 全带来 一系列 问题， 严重 制约了 
产业的 可持续 发展。 为此， 我国 今后应 当大力 倡导和 发展现 代化的 节水、 节地 、安 
全高效 的工厂 化循环 水养殖 模式。 

工 厂化循 环水养 殖系统 （RAS) 源自 20 世纪 60 年代 西方国 家开创 的内陆 海水水 
族 馆的建 设和高 密度流 水养殖 技术的 开发。 是通过 生物、 物理、 化学、 电子以 及工程 
技术 等手段 的综合 运用， 有效 调控养 殖生态 环境， 保证水 体水质 各项指 标均能 符合养 
殖对象 的最佳 需求， 最终达 到封闭 式和高 密度的 循环水 养殖。 RAS 是 由高密 度养殖 
条件下 的养殖 技术和 以水处 理为核 心的装 备技术 两个主 要部分 组成， 是 目前工 业化程 
度 最高的 一种水 产养殖 模式， 具有 节水、 节地、 生产能 力强、 产品质 量好， 而 且易于 
实 现环境 的自动 控制等 优点。 与 传统的 室外养 殖模式 相比， 可节水 90% 以上， 节地 
更 可高达 99%, 并且 可以通 过废水 的高效 处理而 达到环 境友好 型生产 [2] 。 

研制 和推广 RAS， 目 前尚面 临着两 大科学 难题的 挑战， 一是工 厂化循 环水养 
殖专 家系统 的有效 构建； 二是循 环水处 理系统 中的核 心环节 一 生物 净化能 力如何 
做到 高效、 稳定 提升。 

构建 包括不 同养殖 对象、 不同生 长阶段 的营养 需求、 生长 规律、 水质调 控和病 
害防 治等在 内的高 密度养 殖工艺 体系， 并形 成高效 的专家 系统， 以提 供养殖 全过程 
的辅助 决策， 是建立 RAS 的 必要条 件和实 际运用 中存在 的最大 挑战。 养殖 专家系 
统是数 字化、 智能化 养殖渔 业的重 要组成 部分， 是以现 代信息 技术、 人工智 能技术 
和养殖 工程技 术作为 支撑， 对健康 养殖所 涉及的 所有对 象和全 过程进 行数字 化和可 
视化 表达、 设计、 控制和 管理的 一种高 新技术 体系。 专 家系统 的核心 是知识 库和推 
理机， 主要 由知识 获取、 推理机 推论、 数据 库构建 和人机 对接、 信息 转换与 反馈等 
程序 来完成 （图 1)[3]。 

众所 周知， 不同 的养殖 对象， 其生 理生态 习性、 营养、 饲料 以及对 水体、 水质、 
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流 态等方 面的需 求各不 相同， 在高 密度养 殖状况 （一 般指 50kg/m3 以上） 下， 更是 
与传 统的粗 放式养 殖条件 下差异 明显， 所以 掌握特 定品种 在特定 环境下 的生理 、营 
养、 病 害和环 境控制 等诸多 知识， 并建 成知识 库是专 家系统 构建的 核心科 学问题 ，这 
就 需要立 足于长 期深人 的基础 研究， 才 有可能 将十分 复杂的 系统工 程付诸 实现。 西方 
工业化 发达国 家基于 长期系 统性的 研究， 在鲑 鳟类、 罗 非鱼、 鳗鱼和 大菱鲆 等为数 
不多 的品种 上具备 了扎实 的生物 学研究 基础， 建立 起较为 全面、 有效 的专家 系统。 
而我 国由于 养殖品 种多、 更新频 率快等 原因， 相关生 物学研 究严重 不足， 虽 在虹鳟 
鱼、 鲟 鱼和鳗 鱼等方 面有所 积累， 但在 研究的 广度和 深度上 还相差 甚远。 


图 1 典型专 家系统 的系统 结构图 

养 殖水体 的生物 净化如 何达到 高效、 稳定的 效果， 是 RAS 面临 的另一 个科学 
难题。 生物 净化的 主要功 能是降 解养殖 过程中 产生的 总氨氮 （TAN)。 如图 2 所 
示， 养 殖对象 每消耗 lkg 的 饲料， 除 产生一 定量的 C02、 固体 颗粒物 质外， 还产生 
0.02 〜 0.04kg 的氨氮 [2]。 总氨 氮由离 子态氨 （NH4+) 和非离 子态氨 （NH3) 两部 
分 组成， 其中 NH3 是对养 殖对象 产生直 接危害 的化学 物质， 即使浓 度很低 也会影 
响鱼类 生长、 损 害腮腺 组织， 还 会加快 鱼病的 发生。 研究 表明， 大 多数鱼 类养殖 
NHs 的安全 浓度为 0.  02mg/L  (非 敏感性 鱼类） 和 0.  0125mg/L  (敏感 性鱼类 )M 。 


图 2 饲 料的物 质转化 示意图 
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RAS 中 生物净 化机理 是通过 附着在 生物滤 （填） 料上的 生物膜 通过一 系列复 
杂生化 反应， 将养殖 过程中 产生的 TAN 转化为 无害的 硝酸盐 类等。 生物膜 主要由 
大 量微生 物细胞 组成， 附着 于载体 上并经 常嵌镶 在有机 胞外多 聚物结 构中， 厚度一 
般为 0.07 〜 4mm， 主要 是利用 好养硝 化过程 实现水 体净化 功能。 降 解污染 物过程 
相当 复杂， 典型的 生物化 学反应 式[® 可表 达为： 

NH4+  +1.  830  +1.  97HCO—  —0.  0244Cs  H?  Oz  N+0.  976NO—  +2.  90 H2  0+1.  86CO2 
式中， C5H702N 为 细菌原 生质分 子式。 

与水 处理中 颗粒物 去除、 增氧 和调温 等物理 处理工 艺环节 不同， 生物净 化效果 
与 水温、 溶 解氧、 pH、 固体 悬浮物 浓度、 碱度、 有机 负荷和 水力负 荷等因 子密切 
相关， 极易因 环境变 化而引 起效率 下降， 甚至丧 失净化 功能。 同时， 由于生 物膜自 
身也进 行新陈 代谢， 在其不 同生长 阶段， 降 解氨氮 的能力 也差别 明显。 此外， 养殖 
水体 的微污 染特性 也不利 于净化 效果的 提高。 上 述原因 导致生 物净化 的高效 性和稳 
定 性成为 高效循 环水处 理的主 要制约 因素， 尤 其是在 鲆鲽等 鱼类的 “ 低温寡 营养” 
海水 系统中 L 为有效 解决该 问题， 欧美技 术发达 国家依 托强大 的工业 基础， 尤其 
是先进 的环保 水处理 技术， 先后研 发了浸 没式生 物包、 生 物转盘 （RBC)、 滴滤塔 
和流化 床生物 过滤器 (FBB) 等技术 装备， 主要是 采用高 比表面 积滤料 为载体 ，以 
附着更 多的生 物膜， 达 到更好 的处理 效果。 近 年来， 在 生物滤 器的发 展方向 上有所 
变化， 主要表 现是： 在 保证滤 料较高 比表面 积的前 提下， 更 重视生 物滤器 的稳定 
性， 以具 有自清 洗功能 的生物 移动床 等为代 表的新 技术得 到普遍 发展和 应用， 但在 
高 效性、 稳定性 和经济 性上尚 有不足 之处。 

实 现工厂 化循环 水系统 养殖是 我国今 后的长 远发展 目标。 随 着生物 技术、 信息 
技术、 新材料 技术和 人文科 学等的 不断互 相渗透 和综合 运用， RAS 面临的 主要科 
学和技 术难题 才会逐 步得到 解决， 符合 于人类 控制而 达自动 化管理 水平， 且 达到适 
用性、 可 靠性和 经济性 （applicability， reliability ,  economy ,  ARE)W 的新 系统才 
会不断 涌现。 至此， 水产养 殖由传 统养殖 向工业 化方向 发展， 产业才 能真正 实现经 
济增长 方式的 根本转 变[7’8]。 


参 考文献 

[1]  Food  and  Agriculture  Organization  of  United  Nations.  FAO  Fishery  and  aquaculture  statis¬ 
tics  Yearbook-2007.  Rome,  2009 :  xxii,  9,  26 

[2]  Timmons  MB,  Ebeling  JM.  Recirculating  Aquaculture.  New  York：  Cayuga  Aqua  V entures- 
NRAC  Publication,  2007：  6.233-241,  321 

[3]  王锋， 闻宏伟 .虹 鳟鱼 养殖专 家系统 的设计 .中国 农业工 程学会 2005 年学术 年会论 文集， 
北京， 2005：  455-459 

[4]  Ebeling  JM， Timmons  MB,  Bisogni  JJ.  Engineer  analysis  of  the  stoichiometry  of  photoau- 
totrophic， autotrophic,  and  heterotrophic  control  of  ammonia- nitrogen  in  aquaculture  pro- 


工 厂化循 环水养 殖系统 


•  781  • 


duction  systems.  Aquaculture,  2006  (257)  ：  346-358 

[5]  Malone  RF ,  DeLos  RAA.  Aquacultural  Engineering  Society  Proceedings.  Orlando：  1ST  A 
IV,  1997：  197-208 

[6]  刘鹰. 工厂 化循环 水养殖 系统优 化设计 原则. 渔业现 代化， 2007, （2):  8-9,  17 

[7]  雷 霁霖. 中国 海水养 殖大产 业架构 的战略 思考. 中 国水产 科学， 2010,  17  (3)：  600-609 

[8]  雷 霁霖， 杨 正勇， 倪琦 ，等. 促 进鉀鲽 类养殖 产业朝 循环经 济方向 持续健 康发展 —— 基 
于鲆鲽 类主产 区调研 的战略 思考. 中 国工程 科学， 2010,  12  (8)  34-37 

撰 稿人： 假椅 

中国水 产科学 研究院 渔业机 械仪器 研究所 


深水 网箱高 海况安 全作业 

Cage  Farming  in  Open  Ocean  Conditions 


网 箱养殖 是在江 、河 、湖、 海 等大型 水体中 养殖鱼 类的一 种生产 模式。 它的历 
史 悠久， 早 在我国 宋代， 周密的 《癸辛 杂识》 （约 1243 年） 中， 已有 长江流 域渔民 
捕捞鲢 、鳙、 草鱼 苗置于 布兜中 进行暂 养的渔 业活动 记载。 早期的 网箱结 构很简 
单， 以竹、 木竿和 网片扎 制而成 [1]， 主要在 江河、 湖 泊中养 殖淡水 鱼类。 直到 20 
世纪 60 年 代末， 从 日本试 养獅鱼 和挪威 等国试 养鲑鱼 开始， 海水网 箱养殖 才逐步 
发展成 一项专 门产业 [2]。 七八十 年代， 随 着工业 和生物 技术的 进步， 新材料 、机 
械、 工程、 电子、 防腐、 防污和 生物技 术等相 继在网 箱养殖 中得到 应用， 海 水网箱 
养殖在 各国得 到快速 发展， 成为当 今世界 重要的 渔业生 产方式 之一。 

众所 周知， 覆盖地 球表面 71% 的浩瀚 海洋既 是大自 然为 人类的 生存与 发展提 
供 的巨大 资源和 空间， 同时， 海 洋灾害 也会给 沿海人 民的生 产和生 活带来 巨大灾 
难。 风平浪 静时， 人们 可在海 上安全 生产、 悠闲 垂钓， 而当风 暴潮、 台风等 灾害性 
天气到 来时， 狂风 巨浪可 掀翻海 上作业 船只、 摧 毁海岸 码头、 毁坏海 洋工程 设施。 
海水养 殖网箱 是设置 于海洋 中的一 种特殊 的构筑 物[2)， 无 论是其 结构、 规模， 还是 
坚固 程度， 远比 不上大 型船只 和海岸 码头， 因此， 在外海 开展深 水网箱 养鱼， 如何 
保障 海上网 箱养殖 的生产 和人身 安全， 是 网箱养 殖业者 和渔业 工程技 术人员 首先需 
要解决 的重要 课题。 

海水 网箱养 殖发展 初期， 人们大 都模仿 淡水网 箱采用 一些造 价低廉 的竹、 木材 
料简 单扎制 而成， 并 选择避 风条件 较好、 海区 水流较 平缓的 内湾、 近 岸水域 开展养 
殖。 然而， 随 着海水 养殖业 的快速 发展， 近海适 于养殖 的海域 几乎全 被简易 的小型 
网箱所 占据， 有些 内湾甚 至出现 过饱和 状态， 局 部海域 的网箱 养殖已 成为影 响海洋 
环境 的新污 染源。 加之 浅海、 内湾 水域易 受陆源 污染， 导 致海区 的富营 养化、 造成 
病害 丛生、 养 殖鱼品 质下降 和生态 环境的 恶化。 此外， 由于网 箱本身 不具备 抵御自 
然 灾害的 能力， 一旦遭 遇风暴 潮或台 风袭击 则会造 成严重 的经济 损失。 面对 这一系 
列 问题， 20 世纪 70 年代 后期， 世界 上网箱 养殖发 达国， 如 挪威、 日本、 美 国等， 
先后 开发了 离岸网 箱养殖 ( offshore  cage  culture) 或 开放海 域养殖 ( open  ocean 
aquaculture) 设 施和养 殖模式 [°'4] 。 我国自 1998 年从挪 威引进 第一组 HDPE 网箱， 
首次在 海南省 临高开 展深水 网箱养 殖试验 获得成 功[5] 。 

深水 网箱， 由 于孤立 架设在 离岸的 开放型 海域， 既无 山川和 岛屿的 掩护， 也无 
岸 带作为 屏障。 在恶劣 气候条 件下， 海区迅 即出现 风大、 浪高、 流急的 “高 海况” 
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特征， 这时的 深水网 箱全方 位地暴 露在排 山倒海 的巨浪 之中， 生产将 会遭遇 到不可 
预测的 风险。 因此， 今 后欲将 海水养 殖网箱 不断向 远海、 深水 等开放 式海域 推进， 
就必须 全方位 地对深 水网箱 的结构 和高海 况下的 相互作 用等一 系列科 学问题 进行深 
人 探究， 只有紧 紧依靠 现代科 技力量 去实现 高海况 条件下 的安全 作业， 才有 可能使 
外海 网箱养 殖达到 产业化 的运行 目标。 

深 水网箱 通常是 由网箱 框架、 网衣箱 体和敷 设锚泊 三个系 统组成 [1’2]， 任何一 
个 部分出 现问题 均会造 成养殖 鱼类的 逃逸， 给养 殖业者 带来严 重的经 济损失 。因 
此， 世 界各国 在发展 深水网 箱养殖 高海况 安全作 业时， 都要 从构成 网箱的 H 大系统 
出发， 采取 不同的 高技术 手段和 措施， 以 确保网 箱的安 全作业 性能。 一是制 作网箱 
时 要尽可 能多地 采用现 代工业 的新材 料和新 技术。 例如， 网箱框 架采用 高强度 、耐 
冲击、 柔初 性好的 HDPE  (高 密度聚 乙烯） 或 高强度 橡胶、 绳 索等材 料制作 ，网 
衣采用 PA  (尼 龙）、 PE  (聚 乙烯） 和金属 合成材 料等制 作[6]; 二是 依据波 高随水 
深 的等差 增加而 成幂指 数衰减 的波浪 理论， 研制可 升降式 或沉式 网箱， 使之 在风暴 
潮 或台风 等到来 之前， 可将网 箱沉降 到安全 水层， 以躲 避强风 大浪给 养殖网 箱造成 
毁灭性 的危害 [3’6];  :3 是在 网箱养 殖区设 置浮式 防波堤 或减流 设施， 以减轻 风浪和 
海 流直接 对网箱 的冲击 四是提 高网箱 锚泊系 统的稳 定性， 如采用 水下绳 索框架 
缓冲 式锚泊 系统， 或通 过改变 锚的形 状和不 同结构 的锚碇 设计， 提高 锚泊系 统稳固 
性等 M。 上 述技术 措施的 应用， 虽 然在一 定程度 上提高 了网箱 养殖抵 御自然 灾害的 
能力， 但在实 际养殖 生产中 发现仅 有这些 措施还 不行， 要真正 实现深 水网箱 养殖在 
高 海况下 的安全 作业， 还需要 查明深 水网箱 在高海 况下的 波浪、 流 场中水 动力特 
性， 尤 其需要 开发出 保障网 箱系统 和养殖 鱼类安 全的多 项技术 措施。 

(1)  对高海 况下深 水网箱 水动力 特性的 认知目 前还很 欠缺。 深水 网箱多 是由刚 
性 的箱体 框架、 柔 性的网 衣和锚 泊系统 组成， 属刚 柔复合 型特殊 海洋工 程构件 ，在 
风 、浪、 流外 力及其 复合载 荷的作 用下， 其水动 力特性 较之海 洋工程 中纯刚 性结构 
物更为 复杂， 尤 其是在 12 级以上 台风与 天文大 潮同步 发生的 极端海 况下， 不仅获 
取 波流载 荷对网 箱系统 作用力 的现场 实测数 据十分 困难， 而且 网箱各 系统受 力分析 
也变 得更为 复杂。 因此， 长期 以来， 由于缺 乏对网 箱水动 力特性 的了解 和掌握 ，网 
箱系 统设计 在国内 甚至国 外多数 建立在 经验和 估算基 础上， 网 箱系统 各部件 设计的 
受 力计算 几乎为 空白。 

(2)  高海 况下深 水网箱 养殖安 全保障 技术。 由于养 殖鱼类 各自的 生物学 特点， 
其 抗浪和 耐流性 都有其 一定的 范围， 超过 极限， 即使网 箱设施 安全， 鱼类也 无法存 
活。 因此， 如何 获取养 殖鱼类 耐流、 抗浪性 阈值， 并采 取相应 的技术 措施保 障在极 
端 恶劣海 况条件 鱼类的 存活， 是 实现深 水网箱 高海况 安全作 业需要 解决的 技术难 
题。 就 目前技 术发展 来看， 保障深 水网箱 安全作 业最为 有效的 措施是 网箱升 降和新 
型锚 泊敷设 技术。 网箱 升降控 制的技 术难点 在于研 制一种 系统造 价低、 控制 可靠、 
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方便 操作的 升降式 网箱， 并实现 多网箱 快速升 降和远 程控制 功能； 在 锚泊固 定技术 
方面， 由 于开放 型深水 海域的 高海况 条件， 至 今尚未 形成一 套安全 可靠、 敷 设方便 
的锚泊 固定方 法[1’8]。 总之， 发展 深水网 箱养殖 是我国 海水养 殖的大 方向， 但要实 
现高 海况下 安全、 高效 养殖仍 任重而 道远， 需要 产学研 各界同 仁的长 期坚持 不懈努 
力方可 达到。 
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鱼类 为什么 不能很 好地利 用糖类 物质？ 

Why  Fishes  Cannot  Utilize  Carbohydrates  Efficiently? 


近 年来， 我 国水产 养殖业 的迅猛 发展， 对水 产饲料 的产量 和质量 提出了 更高的 
要求。 而 目前作 为养殖 鱼类特 别是肉 食性鱼 类饲料 的最大 特点， 就是 蛋白质 的含量 
高， 而糖 类物质 （碳 水化 合物） 的含量 较少。 陆生畜 禽饲料 蛋白质 含量在 20% 左 
右， 而鱼 类饲料 蛋白质 含量达 30% 〜 60%。 如果 能够提 高来源 广泛、 价格 低廉的 
糖类 物质在 饲料中 的使用 比例， 降低 价格昂 贵的动 物性蛋 白饲料 （如 鱼粉） 的使用 
量， 这在 鱼粉资 源相当 紧缺的 今天， 对于 水产饲 料工业 乃至水 产养殖 业的可 持续发 
展具有 重要的 意义。 

我 们首先 来看关 于鱼类 糖营养 的研究 情况。 目前， 在影响 鱼类对 饲料糖 的利用 
因 素以及 糖代谢 的调节 等方面 都取得 了重大 进展。 

动物对 饲料糖 的代谢 和利用 过程受 到酶、 激素和 基因的 调控。 在 体内， 葡萄糖 
通过 糖酵解 通路、 三 羧酸循 环和呼 吸链代 谢生成 ATP, 或者 通过磷 酸戊糖 途径代 
谢生成 NADPH 用于脂 肪合成 或生成 5 - 磷酸核 糖用于 合成核 苷酸， 也可合 成糖原 
(糖原 异生） 贮存在 肝脏和 肌肉以 及为蛋 白质合 成提供 碳架。 相关机 制在鱼 类酶水 
平的研 究中也 得到了 证明。 比如己 糖激酶 （HK)、 葡萄 糖激酶 （GK)、 6 -磷 酸果糖 
激 -1  (PFK-1) 和丙酮 酸激酶 (PK) 等参 与葡萄 糖代谢 的关键 酶类， 被证 实在鱼 
体同样 存在。 

研究 表明， 高糖将 导致一 些鱼类 肝脏中 糖代谢 酶的活 性增强 ，如 GK[11、 
PK[2] , 及其 转录表 达水平 提高。 糖类物 质诱导 PK 活 性并不 主要是 由于转 录机制 
所致， 而 可能与 转录后 调控或 酶的修 饰方式 相关， 如 PK 基 因的磷 酸化和 去磷酸 
化 M,。 因为 也有研 究显示 饲料中 的糖没 有诱导 金头鲷 PKWW 活性， 所以这 种观点 
还 需要进 一步的 验证。 除 了糖酵 解外， 参与糖 异生的 酶也受 到摄食 糖类物 质的影 
响， 如 在饲喂 鲤鱼糖 类物质 6h 后， 磷酸 烯醇式 丙酮酸 羧激酶 （PEPCK) 基 因的表 
达 明显低 于饲喂 24h 后。 但在金 头鲷， 尺 基因的 表达不 受食后 时间和 摄食成 
分的影 响^。 除了糖 酵解、 糖 异生作 用外， 内源性 糖原的 分解、 合成 及其水 平的高 
低也会 影响鱼 类对饲 料糖类 物质的 利用。 例如， 在 鲤鱼腹 膜内注 射胰高 血糖素 lh 
后， Gpase 的 活性和 cAMP 的浓度 增加， 伴随着 肝糖原 含量的 减少。 

与葡 萄糖代 谢有关 的一些 酶的活 性和表 达水平 也受饲 料糖类 物质的 种类、 投喂 
频 率等的 影响。 在欧洲 狼鲈中 发现， 葡萄 糖诱导 的肝脏 PK 活 性大于 淀粉， 而在银 
鲫 和长吻 脆屮发 现含蔗 糖日粮 诱导的 PK 活 性显著 高于葡 萄糖、 糊精 或淀粉 M 。饲 
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喂频率 显著影 响肝脏 PFK-1 的 活性。 在 杂交罗 非鱼的 研究中 发现， 含 44% 淀粉的 
饲料按 6 次 /d 投 喂组的 PFK-1 活 性高于 2 次 /d 投喂组 [f3 。 

鱼类对 饲料糖 的利用 也受糖 的来源 及加工 程度、 水 温等的 影响。 大西洋 鲑对分 
别 以小麦 淀粉、 玉米 淀粉和 燕麦淀 粉为糖 源的饲 料的利 用结果 显示， 各组增 重率没 
有显著 差异， 但小麦 淀粉组 的饲料 效率和 蛋白质 效率比 其他两 组高。 大多研 究报告 
指出淀 粉糊化 后可显 著提高 饲料效 率和鱼 的生长 速度。 水温 下降， 鱼 类对糖 的耐受 
量也会 下降。 还有一 些研究 发现饲 料中铬 可明显 提高摄 食葡萄 糖饲料 的罗非 鱼的增 
重率、 摄 食量、 蛋 白质和 能量储 积量及 肝糖原 含量。 Shiau 和 Shy  [8] 进一步 研究指 
出 204mg/kg  CnCh 能 最大限 度地改 善罗非 鱼对葡 萄糖的 利用， 生长速 度最快 。但 
是高 首鳄的 实用饲 料中加 人铬酵 母并没 有明显 促生长 作用。 

然而， 与大 多数哺 乳动物 相比， 鱼 类对饲 料中糖 类物质 的利用 率较差 。自 
Phillips 等[9] 将糖 耐量 试验应 用于鱼 类研究 以来， 现 有研究 表明， 几 乎所有 鱼类在 
葡萄 糖负荷 后血糖 都迅速 （lh 内） 升高， 并 出现持 久的高 血糖。 因 而鱼类 被称为 
天生的 “糖 尿病体 质”。 那么， 鱼 类为什 么不能 很好地 利用饲 料中的 糖类物 质呢？ 

需要说 明的一 点是， 鱼类 （特 别肉 食类） 被认 为对糖 类物质 利用能 力低下 ，其 
主要根 据是鱼 类在糖 耐受量 试验中 会出现 相对持 久的高 血糖， 其主要 原因被 认为与 
其肝 脏葡萄 糖利用 （糖 酵解） 和生成 （糖 异生） 的调节 不完全 有关。 而人们 研究鱼 
类适宜 的饲料 糖含量 时多用 陆生恒 温动物 的适宜 饲料糖 含量作 为参照 水平， 得出的 
结论是 鱼类对 糖的利 用能力 低下。 然而， 上述的 研究发 现鱼类 中并不 缺乏相 关代谢 
酶的 活性， 如 糖酵解 途径的 第一个 关键酶 GK， 在虹鳟 鱼和鲤 鱼中饲 喂糖类 物质后 
肝脏 GK 的活性 升高， 也 提高了  基因的 表达， 越来越 多的证 据表明 鱼类的 GK 
cDNA 和 糖类物 质对它 的调节 机制和 大鼠的 相同。 鱼类 用于维 持其在 水中体 态的能 
量比陆 生动物 维持体 态的能 量低， 同时， 鱼类 是变温 动物， 不 需要消 耗能量 来维持 
恒定的 体温。 所 以鱼类 所需能 量要低 于恒温 动物， 如从 鱼类能 量代谢 需要出 发来确 
定饲料 中最适 合的糖 含量， 或许 会得出 不同的 结论。 还 有研究 发现在 大鼠， 禁食可 
以提升 葡萄糖 生成的 关键酶 活性， 重 饲喂糖 类物质 后可抑 制酶的 活性。 而与 大鼠不 
同 的是， 虹 鳟的肝 脏中， 尺和 基因 不依赖 于鱼类 的营养 状况而 表达量 
很高。 这 些表明 在鱼类 肝脏中 可能存 在一种 内源性 的高水 平的葡 萄糖生 成机制 ，糖 
类 物质对 它的调 节不起 作用。 其实 鱼类对 糖的利 用潜在 能力并 不低， 只是因 长期生 
长 在缺乏 糖类物 质的水 体中， 习惯 于利用 内源性 的糖， 并因在 长期进 化过程 中没有 
发育 起应对 高血糖 的调节 机制， 血糖过 高会导 致应激 反应， 最终 影响生 长性能 。这 
就 表现出 鱼类不 能很好 地利用 饲料中 的糖类 物质。 

那么， 有什么 途径可 以提高 鱼类对 饲料中 糖类物 质的利 用呢？ 在 鱼类， 通过饲 
喂糖而 减少葡 萄糖生 成关键 酶表达 的途径 之一， 就是通 过建立 转基因 动物而 改变它 
的基 因组。 然而， 转基因 动物和 植物不 能被消 费者所 接受。 另 一种可 能是通 过饲喂 
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糖类 物质改 变葡萄 糖异生 途径中 关键酶 的反应 编程。 在 哺乳动 物和人 上进行 的一些 
研究 表明， 在 生命早 期的关 键发育 阶段施 以饮食 影响可 能导致 其后生 命过程 中生理 
功能发 生长效 变化， 即营养 调控。 目前早 期的营 养调控 在鱼类 上的研 究涉及 的还很 
少。 在虹 鳟鱼的 两个早 期生命 阶段进 行营养 调节， 发 现糖类 物质可 
调节 一些消 化酶的 活性。 但是， 对涉 及葡萄 糖运输 （SGLT1) 和代谢 （G6Pase) 
基 因没有 影响。 通过 早期的 营养调 节来改 善鱼类 对糖类 物质的 利用， 尚需要 进一步 
研 究来证 明其可 行性。 另外， 开发可 以促进 糖类物 质利用 的功能 性饲料 添加剂 （如 
外 源性酶 类）， 也是 一条很 有发展 潜力的 途径。 
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Biosynthetic  Capability  of  HUFA  in  Fish  and  Its  Evolution 


早在 20 世纪 40 年代， 人们 开始关 注到格 陵兰岛 土著居 民患冠 心病、 糖尿病 、哮 
喘、 银屑 病等慢 性病的 比例要 显著低 于西欧 国家。 为 探讨该 现象的 原因， Niels  Kro- 
mann 和 Anders  Green 于 1950 〜 1974 年对此 进行了 长达 25 年 的调查 研究， 发 现格陵 
兰岛人 的食物 里富含 ？r3 高度 不饱和 脂肪酸 （highly  unsaturated  fatty  acid， HUFA)。 
从此 以后， 人们开 始重视 HUFA 对健康 的作用 [I\ 通常 把双键 >3、 碳 原子数 >20 
的长 链不饱 和脂肪 酸称为 HUFA, 其中 22  :  6 『3  (DHA)、 22  :  5 『3  (EPA) 和 
20  ：  4  ^6  (ARA) 等 HUFA 在各种 生物体 内都具 有重要 的生理 功能， 对人类 和动物 
的健 康非常 重要。 有趣 的是： 一 方面， 水产 动物、 特别是 鱼类， 是人 类获得 HUFA 
的重要 来源； 另一 方面， 当人 们养殖 鱼类等 水产动 物时， 常常需 要在其 配合饲 料中添 
加富含 HUFA 的鱼油 才能满 足其正 常生长 发育的 需要。 在鱼油 资源日 益紧缺 而价格 
昂贵的 今天， 如 何减少 配合饲 料中鱼 油的添 加量已 成为鱼 类营养 学家和 饲料生 产企业 
关注 的重要 问题。 要解 决这个 问题， 需要 从研究 鱼类的 HUFA 合 成能力 人手， 发掘鱼 
类的 内源性 HUFA 合成 能力。 20 多年来 的研究 表明， 淡水鱼 跟人类 一样， 具有 将亚油 
酸 （18:  2  m6) 和 a- 亚麻酸 （18:  3 『3) 转化为 HUFA 的 能力， 但其自 身不能 合成此 
两种 C18 脂 肪酸； 因此， 亚油酸 和亚麻 酸是淡 水鱼类 的必需 脂肪酸 （EFA)。 相反， 海水 
鱼类 一般不 能将亚 油酸和 cr 亚麻酸 转化为 HUFA 或 该能力 很弱， 因此， HUFA 是海水 
鱼的 EFA18。 那么， 造成淡 水鱼和 海水鱼 HUFA 合成 能力差 异的原 因是什 么呢？ 

鱼类 肝细胞 体外培 养体系 的建立 为阐明 鱼体的 HUFA 合 成能力 提供了 可能。 
最初 的研究 发现， 虹鳟 (  Oncorhynchus  mykiss) 的肝 细胞能 够将放 射性核 素标记 
的 亚麻酸 转化为 EPA 和 DHA。 后来的 研究也 证明， 多种 淡水鱼 的肝细 胞具有 
将 亚 麻酸和 亚油酸 转化为 HUFA 的 能力； 海水鱼 之所以 不能将 亚麻酸 和亚油 
酸 转化为 HUFA, 主要 原因是 缺乏从 C18 脂肪 酸合成 HUFA 的延 长酶或 A5 脂肪酸 
去饱和 酶活性 [3]。 令 人鼓舞 的是， 最近在 一种植 食性海 水鱼类 一 黄斑 蓝子鱼 
(Siganus  canaliculatus) 中 取得了 重要的 创新性 突破， 不仅克 隆到首 个海水 鱼的具 
有 A6/A5 去饱 和活性 的双功 能脂肪 酸去饱 和酶的 基因， 还在 该鱼中 克隆到 脊椎动 
物 的首个 A4 脂肪酸 去饱和 酶的基 因[4] ; 在体 和离体 实验都 证明， 黄 斑蓝子 鱼具有 
转化 亚 麻酸和 亚油酸 转化为 HUFA 的 能力， 从而 使鱼类 和脊椎 动物的 HUFA 
合成 途径得 到了新 的补充 和完善 [4~  (图 1)。 

近 10 年来， 随 着调控 HUFA 合成的 关键酶 的基因 陆续从 多种鱼 类中被 克隆， 
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有 关鱼类 HUFA 合成 的研究 已进人 到分子 生物学 领域。 最新 研究进 展不但 揭示了 
鱼 类合成 HUFA 的分子 基础， 还为 我们描 绘鱼类 HUFA 合成 关键酶 的进化 提供了 
初步 证据。 对 鱼类脂 肪酸去 饱和酶 的研究 发现， 不 同功能 的脂肪 酸去饱 和酶在 氨基酸 
序列、 特别 是保守 结构域 上有很 高的相 似性， 很可 能来自 同一个 “原 体”。 其中， A6 
脂肪酸 去饱和 酶的基 因已在 10 多种 鱼类被 克隆。 有证据 表明， A6 去饱 和酶与 细胞色 
素 k 结构域 的融合 事件发 生得相 当早， 该酶 可能比 其他脂 肪酸去 饱和酶 （A9、 A12) 
更为古 老[6]。 海水鱼 A6 脂肪酸 去饱和 酶的活 性与淡 水鱼相 比要低 得多。 并且， 淡水 
鱼体内 A6 脂肪酸 去饱和 酶表达 量最高 的组织 是合成 HUFA 的主 要器官 —— 肝脏， 
其次是 小肠和 大脑； 而海 水鱼体 内该酶 在大脑 中的表 达量远 远超过 肝脏， 提示 A6 
脂肪酸 去饱和 酶可能 对于维 持海水 鱼大脑 和神经 组织中 高水平 DHA 具有 重要作 
用[7]。 A6/A5 双 功能脂 肪酸去 饱和酶 分别在 淡水鱼 斑马鱼 ( Danio  rerio) 和海水 
鱼黄 斑蓝子 鱼中被 发现， 表 明双功 能脂肪 酸去饱 和酶存 在于鱼 类中并 不是一 个孤立 
事件， 可 能代表 进化中 的一个 阶段， 因而 在进化 上可能 具有重 要意义 W。 
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图 1  HUFA 生物合 成途径 

实 线箭头 为鱼类 中已得 到证实 的合成 途径， 虚线为 其他生 物中存 在但在 鱼类中 尚未证 
实的 途径； 其中， 作者 最近在 黄斑蓝 子鱼中 发现的 22  :  5/r3 到 22  :  6/1-3 和 22  :  4n-6 到 
22  :  5/r6 的 直接转 化途径 为脊椎 动物中 的首次 发现。 脂 肪酸去 饱和酶 简称为 “ 去饱和 酶”， 
碳链 延长酶 简称为 “延 长酶” 
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因此， 我们 推测海 水硬骨 鱼类在 进人淡 水的过 程中， A6 脂肪酸 去饱和 酶在适 
应新环 境和新 的食物 组成的 过程中 逐渐衍 生出了  A5 去饱和 活性， 首先 表现为 A6/ 
△5 双功能 活性， 以满足 HUFA 合成的 需要； 随着 进化中 的某次 基因加 倍事件 ，又 
衍 生出具 有单一 功能的 A5 脂肪 酸去饱 和酶。 大 西洋鲑 ( Salmo  salad 的 A6 和 A5 
脂肪酸 去饱和 酶在蛋 白序列 上具有 91% 的相 似性， 甚 至基因 的外显 子和内 含子的 
接点 也是保 守的， 表明两 个酶在 进化上 的同源 性[9]。 事 实上， 鱼类的 HUFA 合成 
能 力不仅 受食物 HUFA 含量的 影响， 环 境因素 （如温 度和盐 度等） 也起着 重要的 
作用。 已 有研究 表明， 虹鳟 等冷水 性淡水 鱼类的 EFA 主 要为亚 麻酸， 而温 水性淡 
水鱼类 （如 鲤鱼、 鳗 鱼等） 则同 时需要 亚麻酸 和亚油 酸作为 EFA。 我们对 黄斑蓝 
子鱼 的研究 发现， 该鱼 在饲料 HUFA 水平 或环境 盐度较 低时， 其 HUFA 合 成能力 
及肝 脏脂肪 酸去饱 和酶的 mRNA 表达水 平增加 [5]。 更 为有趣 的是， 最近我 们在蓝 
子鱼中 发现的 A4 脂肪酸 去饱和 酶也具 有少量 A5 去饱 和活性 [9] 。 此前， A4 去饱和 
酶活性 仅发现 于低等 真核生 物和海 藻中， 从未 在脊椎 动物中 发现， 它 在进化 上的源 
头目前 还是一 个谜。 另外， 在部分 哺乳动 物体内 A6 去 饱和酶 还具有 较弱的 A8 活 
性[1°]， 这在 进化上 的意义 如何， 是否 在其他 生物中 也存在 A4 和 A8 途径， 目前还 
不得 而知。 此外， 较早 被发现 的反义 A5 基因 [w] 在进化 上能告 诉我们 什么信 息也是 
一 个谜。 这些 说明， 硬 骨鱼类 HUFA 合成 能力的 进化是 一个十 分复杂 的过程 ，非 
常值得 探讨。 另外， 软骨鱼 在进化 上更为 原始， 而且现 有的种 类都是 肉食性 鱼类； 
因此， 克隆软 骨鱼的 脂肪酸 去饱和 酶基因 将有助 于深人 阐明鱼 类脂肪 酸去饱 和酶基 
因 的来源 问题。 

与鱼 类情况 相似， 其他海 洋水产 动物， 包括虾 、蟹、 贝类的 HUFA 含 量都较 
高， 并且 普遍高 于淡水 种类。 比如美 国蓝蟹 ( Callinectes  sapidus) 肌 肉中的 
DHA、 EPA 和 ARA 的含量 占总脂 肪酸的 20.  2%, 而中华 绒螯蟹 ( Eriocheir 
sinensis) 肌肉 中的这 一 ■比 例为 12.9%; 红 斑对奸 ( Penaeus  kerathurus) 肌 肉中的 
HUFA 所 占比例 （20.2%) 也远高 于淡水 中的罗 氏沼奸 ( Macrobrachium  rosen~ 
bergii)  (4.2%)„  Bell 等研 究了作 为大西 洋鲑稚 鱼天然 食物的 10 种 淡水无 脊椎动 
物的 脂肪酸 组成， 发现其 DHA 的含 量都在 1% 以下， 远低于 亲缘关 系较近 的海洋 
无脊 椎动物 [11]。 既然 捕食与 被捕食 的关系 在各种 水产动 物中是 广泛存 在的， 那么， 
捕食 者与被 捕食者 之间是 否存在 HUFA 合成能 力的协 同进化 关系， 目前还 很难给 
出 答案。 尽 管对于 HUFA 的合成 能力已 经有了 大量的 研究， 但是， 在低等 真核生 
物和 脊椎动 物之间 仍然有 一大段 “空 白”。 对 于这些 生物的 HUFA 合 成能力 问题， 
目 前还没 有来自 分子生 物学方 面的证 据给予 “肯 定”或 “ 否定” 的 回答。 

总之， 有关 鱼类的 HUFA 合 成能力 及进化 问题是 一个非 常有趣 而又十 分复杂 
的科学 问题， 值得我 们进一 步深人 探讨。 
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维生素 C 合成 能力与 水生动 物的协 同进化 


Co-evolution  of  Aquatic  Animals  and 
Their  Vitamin  C  Biosynthesis 


在几百 年前， 人 类就发 现了坏 血病， 由于当 时不了 解疾病 发生的 原因， 列为不 
治 之症， 死亡率 很高。 直到 1911 年， 才确 定坏血 病是由 于缺乏 维生素 C  (Vc) 引 
起的。 进 而发现 人类自 身不具 备合成 Vc 的能 力， 必须由 食物获 得[1]。 有趣 的是， 
后来 发现在 自然界 既有许 多动物 和人类 一样不 能合成 Vc， 也有 不少动 物具备 Vc 
的合成 能力。 而 Vc 的 合成能 力似乎 与动物 的进化 地位、 栖息 环境、 食物习 性没有 
什么 必然的 联系。 是 什么决 定动物 Vc 合成能 力的存 在或缺 失呢？ 

Vc 在 动物体 内是由 UDP-D- 葡萄糖 开始， 经 过一系 列反应 生成。 其中 L- 古洛 
糖酸 -1,4 -内醋 氧化酶 ( L-guloncrl ， 4-lactone  oxidase,  GLO  ) 是 Vc 合成过 程中的 
关键 酶和限 速酶。 关于 无脊椎 动物是 否具有 Vc 合 成能力 还没有 一个公 认的结 
论。 目前没 有发现 昆虫具 有合成 Vc 的能力 [2’《。 水生无 脊椎动 物甲壳 动物一 
对 虾在食 物缺乏 Vc 时， 会发生 黑死病 而死亡 Ul。 然而， 一 些水生 无脊椎 动物可 
能具 备合成 Vc 的 能力。 饲 料含有 Vc 与否 对原始 腹足类 一 欧洲疣 鲍 （ Haliotis 
tuberculata  L. ) 和皱 纹盘鲍 （ Haliotis  discus  hannai  Ino) 的 生长和 存活均 没有显 
著影响 [5]; 作者 已在皱 纹盘鲍 克隆到 GLO 基 因的全 序列。 Sodergren 等在 紫色球 
海胆 ( Strongylocentrotus  purpuratus~) 中发 现部分 GLO 基 因序列 |n]。 也 许由于 
研 究对象 有限， 仍 然无法 找出任 何与水 生无脊 椎动物 Vc 合成能 力与进 化的协 
同 关系。 

重 要的水 产动物 一 鱼类 是由原 始有头 类进化 而来， 包 括软骨 鱼类和 硬骨鱼 
类。 软骨鱼 类被认 为是最 “ 原始” 的 鱼类， 研 究发现 它们具 有合成 Vc 的能力 。硬 
骨 鱼类包 括三大 类群， 即总鎗 鱼类、 肺鱼类 和辐鳍 鱼类。 总鳍 鱼类进 化到现 在只有 

极少 数种类 - 腔 棘鱼类 存在， 与 现存的 肺鱼类 构成鱼 类中的 内鼻孔 亚纲。 辐鳍鱼 

类最 早以古 鳕类为 代表， 到 屬叠纪 为全骨 鱼类所 取代， 现存 种类以 硬鳞总 目为代 
表。 全骨鱼 类在中 生代早 期进化 出真骨 鱼类， 经 过了大 量的适 应辐射 进化， 形成现 
存种 类繁多 的真骨 鱼类。 内鼻孔 亚纲和 辐鳍亚 纲中的 硬鳞总 目均具 有合成 Vc 的能 
力， 而 真骨鱼 类则不 具合成 Vc 的能 力[^彳 (图 1)。 综合鱼 类合成 Vc 的能力 和进化 
的历史 发现： 比 较原始 和分类 地位较 低的鱼 类均具 有合成 Vc 的能 力， 而在 鱼类进 
化 的顶端 一 真骨 鱼类中 则失去 了合成 Vc 的 能力。 

两栖类 起源于 古总鲭 鱼类， 其 中的一 支在石 炭纪进 化成爬 行类。 水生 动物中 
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的两 栖类和 爬行类 均具有 Vc 合成 能力， 无缺失 现象。 令 人惊奇 的是， 在 鸟类和 
哺乳类 中发现 了与鱼 类同样 的进化 趋势： 鸟 类中部 分雀形 目鸟类 [8] 和哺乳 类中灵 
长类 m 均不具 有合成 Vc 的能力 （图 1)。 鸟类 和哺乳 类是分 别由爬 行类在 侏罗纪 
和 中生代 3 叠 纪演化 出来。 鸟类 包括古 鸟亚纲 和今鸟 亚纲， 其进化 的顶端 是雀形 
目 鸟类。 哺乳动 物包括 最原始 的原兽 亚纲、 比 较低等 的后兽 亚纲和 高等类 群真兽 
亚纲， 灵长 类是真 兽亚纲 的进化 顶端。 也就 是说， 同时在 3 条平 行进化 支的顶 
端， 即鱼类 中的真 骨类， 鸟类中 的部分 雀形目 种类和 哺乳类 中的灵 长类都 失去了 
Vc 合成 能力。 那么， 究 竟是什 么原因 造成进 化史上 Vc 合成 能力在 进化顶 端重复 
丢 失呢？ 

目前 的研究 普遍认 为缺乏 Vc 合成能 力的动 物是由 于缺乏 GLO 活性， 而缺乏 
GLO 活性 的原因 是该种 动物体 内编码 GLO 的 基因发 生错误 突变， 导致 GLO 无 
法正常 表达， 从 而失去 活性。 例如， 人类就 是因为 GLO 基 因发生 突变成 为假基 
因[2]， 从 而失去 Vc 合成 能力。 进化在 生物学 中是指 种群里 的遗传 性状在 世代之 
间的 变化。 基因的 突变可 使性状 改变， 进而 造成个 体之间 的遗传 变异。 自 然选择 
能 使有利 于生存 与繁殖 的遗传 性状变 得更为 普遍， 并 使有害 的性状 变得更 稀少。 
处 于进化 树顶端 的物种 （灵 长类、 部 分雀形 目鸟类 和真骨 鱼类） 无 一例外 地缺乏 
合成 Vc 的 能力， 表明这 种变化 不是偶 然的， 而是有 利和进 步的。 在动物 体内， 
GLO 催 化古洛 糖酸内 酯形成 Vc 的同 时， 伴随着 02 的消耗 和等量 过氧化 氢的形 
成。 过 氧化氢 的代谢 依靠谷 胱甘肽 过氧化 物酶的 催化， 需要还 原型谷 胱甘肽 ，即 
合成 Vc 会造成 氧化胁 迫和重 要的抗 氧化剂 —— 还原 型谷胱 甘肽的 消耗。 可见， 
Vc 的 合成与 其缺乏 可能同 样存在 危害。 因此， 根据 以自然 选择为 基础的 演化理 
论 推测， 当 外界环 境发生 变化， 即外 源性的 Vc 来源 丰富足 以满足 机体的 需要， 
或者栖 息环境 中的氧 浓度过 高造成 氧化胁 迫时， 由 偶然的 GLO 基 因突变 造成无 
法合成 Vc， 又被证 明对其 自身是 有利的 时候， 基因 突变的 个体在 进化过 程中会 
保存 这种遗 传突变 产生的 利益， 在 生存竞 争中处 于优势 地位， 从 而失去 Vc 合成 
能力。 

然而， 为什 么这种 缺失现 象会同 时出现 在水中 游泳生 活的甲 壳类、 真骨 鱼类、 
陆 上行走 的灵长 类以及 空中飞 翔的部 分雀形 目鸟类 中呢？ 在 动物漫 长的进 化过程 
中， 其食物 Vc 的丰歉 程度、 栖 息环境 中的氧 浓度高 低与其 Vc 的合 成能力 的缺失 
与保 留存在 协同进 化的关 系吗？ 目前， 这些 问题都 还无法 回答。 我们 必须利 用生物 
进化控 制论的 观点和 方法， 对不 同分类 地位、 栖 息环境 和摄食 食性的 动物的 Vc 合 
成能 力以及 它们相 关的古 生物地 学史进 行更广 泛的分 析比较 研究， 才有可 能阐明 
Vc 合成能 力与动 物协同 进化的 关系。 

阐明 Vc 合成能 力与水 生动物 进化的 关系， 不仅仅 在水生 动物营 养生理 研究与 
饲 料开发 具有重 要应用 价值， 更为重 要的是 对阐明 整个动 物界的 Vc 生物合 成的进 
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化 规律， 为 动物进 化史提 供新的 角度和 视野， 具有重 要理论 意义。 

mu  (%)  部分高 等雀形 目鸟类 （无） 


真 骨鱼类 （无) , 
硬 鱗总目 


内鼻 孔亚纲 


软 骨鱼类 


脊冒物 

无脊 椎动物 （？） 


图 1  Vc 合成 能力在 动物中 的分布 
(无） ： 表示 该种类 不具有 Vc 合成 能力； （？） ： 表示目 前还不 确定该 
种类是 否具有 Vc 合 成能力 
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水产 养殖动 物摄食 及其营 养调控 


Feeding  and  Its  Nutritional  Regulation  in  Aquaculture  Animals 


随着水 产养殖 向集约 化方向 发展， 其 对饲料 的依赖 性越来 越强。 多数养 殖动物 
都有 其合适 的人工 饲料， 但是有 些水产 动物， 虽然历 经多年 研究， 目 前仍未 能从根 
本上 解决其 人工配 合饲料 问题， 如 鳜鱼， 就是一 种十分 特别的 鱼类。 天然条 件下， 
鳜鱼 以活的 鱼类为 食物。 前期 的研究 发现通 过模拟 其食物 振动、 化学 成分、 物理性 
状等 均不能 使其摄 食人工 饵料。 这 说明我 们对鳜 鱼的摄 食到底 是由什 么调控 的仍然 
不 清楚。 在 水产养 殖中， 人工饲 料研制 和使用 的基础 就是对 鱼类摄 食调控 机制的 
了解。 

摄 食是鱼 类等水 产养殖 动物获 取营养 和能量 的唯一 途径， 动物通 过摄食 为个体 
的 存活、 生长、 发 育及繁 殖等提 供物质 和能量 基础。 水产动 物的摄 食包括 摄食行 
为、 摄 食量、 摄食 频率、 摄食节 律等。 集约化 水产养 殖中， 饲 料通常 占养殖 成本的 
60% 以上， 合 理的投 喂不仅 使养殖 动物可 以获得 充分、 平衡的 营养， 而且可 以降低 
饲料 用量， 提 高生长 效率， 降 低养殖 成本， 还 可以减 少废物 排放， 降 低渔业 污染。 

然而， 很多水 产动物 的摄食 调控机 制仍然 不十分 清楚。 这 主要是 因为水 产动物 
的 摄食调 控非常 复杂， 不仅与 其本身 的遗传 背景有 关系， 还随 年龄、 季节、 食物类 
型、 食物 丰度、 营养 史等发 生变化 ' 1 '>] 。 最适觅 食理论 (optimal  foraging  theory) 
假设： 鱼类在 觅食过 程中的 一系列 形态、 感觉、 行为、 生态和 生理特 性等， 均为保 
证 鱼类具 有最大 的摄食 生态适 应性， 而这 种适应 总是倾 向于使 鱼类获 得最大 的净能 
收益 (net  energy  gain)。 在 对水产 动物的 摄食调 控上， 包括 了对食 物摄取 的质和 
量的 调控。 

鱼类食 欲的调 控包括 中央调 控和外 周调控 （图 1)， 中央 调控主 要在下 丘脑区 
域， 该区域 整合来 自各种 物理、 代谢 或者内 分泌的 信号， 再通 过中枢 神经系 统发出 
刺激或 者抑制 摄食的 信号。 外周调 控包括 通过脑 发出的 或者消 化道反 馈体液 信号， 
如 由胃、 肠等 合成的 脑肠肽 ghrelin， 具有 促进生 长激素 释放， 增加 食欲等 功能， 
是目前 研究发 现的唯 一一 个外周 分泌的 能促进 食欲的 激素； 其他 如胆囊 收缩素 
CCK、 铃 蟾肽、 生 长激素 抑制素 SMT 等， 均会抑 制摄食 [4]。 

鱼 类摄食 调控的 内在因 素包括 激素、 神经 和代谢 （营养 素）， 外 部调节 因子包 
括环 境因子 和食物 （饲 料）， 这些 调节最 后通过 脑的信 号整合 后通过 体液信 号和下 
丘脑系 统影响 摄食， 而摄食 反过来 又通过 消化道 反馈影 响体液 信号， 同时 通过激 
素、 神 经和代 谢影响 脑信号 的整合 [5:。 常 见与鱼 类食欲 调控有 关的内 分泌因 子包括 
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图 1 鱼类 摄食的 中央调 控和外 周调控 示意图 [5] 

AgRP. 豚 鼠相关 蛋白； BBS/GRP. 铃蟾肽 / 促 胃肽； CART. 可卡因 和安非 他明调 节转录 
产物； CCK. 胆囊收 缩素； CRF. 促 肾上腺 皮质激 素释放 因子； GH. 生长 激素； GLP. 胰 
高 血糖素 样肽； MSH. 黑素 细胞刺 激素； NPY. 神经肤 Y;  POMC. 鼠抗 人阿黑 皮素原 

增强 和抑制 两类。 例如， 血管 活性肽 （vasodilator  hormone)、 甘丙肽 （galanin)、 
脑肠肽 （ghrelin)、 生 长激素 （GH)、 神经肽 Y  ( neuropeptide  Y ) 和 食欲素 
(orexin) 具 有促进 食欲的 作用。 而 抑制食 欲的因 素包括 胰淀素 （amylin)、 降钙素 
基因 相关肤 (calcitonin  gene-related  peptide,  CGRP)、 胆囊 收缩素 (cholecystoki- 
nin,  CCK)、 可卡 因和安 非他明 调节转 录产物 （cocaine  and  amphetamine-regulated 
transcript， CART)、 促肾上 腺皮质 激素释 放因子 （corticotropin-releasing  factor, 
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CRF)、 皮质醇 （cortisol)、 胃 泌素释 放多肤 ( gastrin-releasing  peptide,  GRP)、 
胰 高血糖 素样肽 (glucagon-like  peptide-1,  GLP-1)、 促性腺 激素释 放激素 ( gona¬ 
dotropin-releasing  hormone,  GnRH)、 膜岛素 （insulin)、 促 黑激素 ( intermedin , 
IM)、 瘦素 （leptin)、 黑 色素聚 集激素 （melanin-concentrating  hormone,  MCH)、 
褪 黑激素 （melatonin)、 神经 调节肽 (neuromedin  U,  NMU)、 垂体 腺苷酸 环化酶 
激 活多肤 (pituitary  adenylate  cyclase  activating  polypeptide,  PACAP)、 催 乳素释 
放肤 (prolactin  releasing  peptide,  PrRP)、 尾 加压素 (urotensin  I,  UI) 等 [l1 9] 。 

鱼类 对食物 的选择 是长期 进化形 成的， 在 天然水 体中， 不同动 物各自 形成一 
定 的生态 空间， 形成和 其他动 物一定 的相互 关系， 这就是 生态位 （ecological 
niche)  „ 生态位 在很大 程度上 是受到 摄食和 被摄食 （捕 食与被 捕食） 的影响 ，随 
着环境 或者竞 争关系 变化， 鱼 类的生 态位也 会发生 改变。 在 多数鱼 类中， 其食性 
也会 随着年 龄和繁 殖行为 而发生 变化， 这主 要与其 调控生 长的生 长激素 （GH)、 
胰 岛素生 长因子 （IGF-I)、 促性腺 激素释 放激素 （GnRH) 等 的调控 有关。 遗传 
背景 的改变 也会影 响到 鱼类 的摄食 行为， 如 不同品 系 的鱼类 在摄食 上常表 现出一 
定的 差异。 通过 微卫星 （microsatellite) 鉴别 技术已 经发现 食欲调 控肽类 如神经 
肽 Y  (NPY) 等基因 在不同 品系间 存在表 达的差 异[1°]。 但 是在有 些转生 长激素 
基 因的鱼 类中， 摄 食率的 提高和 NPY  mRNA 没有 关系。 多 数水产 动物的 摄食不 
仅表现 出月的 变化， 还有 昼夜的 变化。 这种摄 食调控 的多变 性又增 加了对 其探究 
的 难度。 

食物 的类型 对水产 动物的 摄食有 明显的 影响， 如草 鱼在摄 食动物 性饲料 时所消 
耗的 时间低 于摄食 植物性 饲料。 而 水产动 物对不 同类型 的配合 饲料摄 食率的 差异已 
经 有很多 证明。 而食 物的丰 度不仅 会影响 水产动 物的摄 食率， 还可能 导致有 些动物 
的自相 残杀。 

饲料的 营养水 平也会 影响到 水产动 物的摄 食率， 动 物循环 系统中 的代谢 产物水 
平、 摄 食节律 及禁食 均会通 过一系 列与食 欲控制 有关的 调节途 径控制 摄食。 如高糖 
饲 料或者 注射氨 基酸均 可降低 鱼类的 摄食； 多数 鱼类摄 食高能 量的饲 料时， 其摄人 
量 较低； 而在 摄人低 能量饲 料时， 其 摄人量 较高。 另有 研究表 明在不 同的饲 料蛋白 
水 平下， 转基因 鱼的摄 食行为 不同： 饲喂低 蛋白饲 料时， 转基 因鲤的 摄食率 明显提 
高； 摄食高 蛋白饲 料时， 则差异 不大。 脑 NPY 的水平 已经被 证实受 到常量 营养素 
的影响 [7]。 饲料的 营养成 分如氨 基酸等 会影响 GH、 IGF-I 的 分泌， 从而影 响鱼类 
的 摄食， 而不 同营养 素之间 还存在 着复杂 的交互 作用。 单因子 的研究 结果往 往在多 
因 子共同 作用时 会发生 变化。 

水产动 物前期 营养史 对后期 摄食的 影响也 较大。 例如， 在 异育银 鲫中， 前期摄 
食含 较高鱼 粉饲料 在改喂 豆粕为 主的饲 料时， 其摄食 率明显 下降。 饥 饿后恢 复摄食 
期 的摄食 调控也 具有特 殊性， 多 数鱼类 在饥饿 后恢复 投喂的 前期， 摄 食率均 有明显 
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提高， 一 般维持 一周到 数周后 才恢复 到原来 水平。 已有 证明鱼 体血糖 水平影 响鱼类 
的摄食 节律。 消化道 中食物 的刺激 也可以 通过神 经和化 学信号 传送到 脑的食 欲控制 
中心 而调节 摄食。 近期的 研究还 表明， 前期使 用诱食 效率较 强的诱 食剂， 当 更换较 
弱 的诱食 剂后， 其摄食 反而比 未加诱 食剂的 更低， 而且 诱食剂 对提高 摄食的 效果也 
有 一定的 时效。 

环 境因素 包括非 生物的 温度、 光照、 水 质状况 （溶 氧、 盐度、 氨氮、 pH、 浑 
浊度 等）、 养 殖环境 （缸体 形状、 环境 背景、 水体 流速、 噪 声等） 以及生 物因素 
(养殖 密度、 种内社 会行为 等）。 更 为有趣 的是， 波动的 因子和 恒定因 子对摄 食的影 
响 也有所 不同， 虽然 知道这 些因子 均与中 央调控 有关， 但是很 多因子 是如何 影响食 
欲的， 机 制还不 明确。 

摄食 是影响 水产养 殖动物 生长、 繁殖、 品质 调控、 废 物排放 等的重 要因素 ，对 
水 产养殖 动物摄 食机制 的深人 了解， 不仅 有利于 我们调 整合适 的养殖 环境和 投喂策 
略， 对于新 的养殖 品种的 开发、 定向 育种和 精确投 喂技术 均十分 有益。 然而 水产动 
物的 摄食受 到复杂 的因子 调控， 而且动 物本身 也可表 现出一 定的适 应性。 目 前对很 
多 动物的 摄食调 控机制 仍然不 清楚， 导 致人工 饲料问 题不能 解决。 另外， 养 殖条件 
下很 多因子 对水产 动物均 是一种 胁迫的 状态， 而胁迫 状态下 的摄食 调控又 更为复 
杂。 如 何通过 系统的 研究， 开发新 的研究 方法和 思路， 从 分子、 细胞、 器官 、系 
统、 个 体及养 殖系统 的不同 层次， 综合研 究水产 养殖动 物的摄 食及营 养调控 机制将 
是一项 长期而 艰难的 工作， 该 方面的 成果将 有助于 建立精 确投喂 管理， 提高 养殖效 
率， 节 约饲料 成本， 减 少环境 污染。 

总之， 水产养 殖中， 饲料 营养是 影响鱼 类生长 的重要 因素， 鱼类 的摄食 决定营 
养的 摄人， 而饲料 营养素 种类和 水平、 鱼 类的营 养史等 均会通 过不同 的途径 影响摄 
食， 有关 摄食过 程中的 营养调 控机制 由于受 到多种 因素的 影响， 仍然难 以摸清 ，导 
致 很多养 殖品种 的人工 饲料开 发受到 限制。 该方面 问题的 解决， 将会 有助于 提高水 
产 养殖的 人工可 控性， 提高饲 料的使 用率。 
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鱼类 对植物 蛋白源 的利用 

Utilization  of  Plant  Proteins  by  Fish 


20 世纪 80 年代 以来， 世界水 产养殖 每年以 10% 的速度 增长， 这 必须依 靠强大 
的饲 料工业 支撑。 鱼类 显著的 营养特 点是需 要高达 30% 〜 60% 的饲料 蛋白质 ，而 
且 依赖高 质量的 鱼粉。 然而， 1994 年以 后世界 鱼粉产 量明显 下降。 30 年前 用于水 
产饲料 的鱼粉 仅占全 球鱼粉 产量的 10%， 而现在 已超过 68%。 毫无 疑问， 使用来 
源更 广泛、 价格低 廉的其 他蛋白 源取代 鱼粉将 是水产 养殖持 续发展 的必由 之路。 

鱼类营 养学家 一直寻 求取代 鱼粉的 其他蛋 白源， 如陆 生动物 蛋白、 微 生物蛋 
白、 植物蛋 白等。 陆 生动物 蛋白除 了受来 源的稳 定性、 适口性 和氨基 酸平衡 等因素 
影 响外， 对 人畜共 患病的 恐慌严 重影响 其在饲 料中的 使用。 微 生物蛋 白仍然 存在成 
本、 可消化 性和安 全性等 问题。 而植物 蛋白源 具有来 源广、 价 格低和 食物转 化链短 
等 优势。 对 大豆、 菜籽、 棉 籽和花 生的饼 粕和谷 物面筋 等植物 蛋白源 取代鱼 粉进行 
了较 广泛的 研究， 取得 了一定 进展。 其 取代比 例因种 而异， 一 般地， 肉食性 鱼类取 
代 比例低 一些， 而草食 性和杂 食性鱼 类取代 比例高 一些， 不过， 难 以超过 50%。 
说明 用植物 蛋白高 比 例取代 鱼粉仍 然有一 系 列科学 问题 和技术 问题尚 未 解决。 

适口性 (palatability) 问题： 用植物 蛋白取 代鱼粉 通常首 先遇到 的问题 是饲料 
适口 性差， 鱼 类摄食 减少， 从 而抑制 生长， 该问题 在肉食 性鱼类 中更为 突出。 鱼类 
在 漫长进 化过程 中形成 了各自 独特的 食性， 对食物 选择具 有明显 的种间 差异。 研究 
证明： 有机 酸对杂 食性鱼 类具有 一定诱 食性， 而甘 氨酸、 丙 氨酸、 脯 氨酸、 牛磺 
酸、 缬 氨酸、 甜 菜碱、 肌 苷酸等 对肉食 性鱼类 有较强 的诱食 效果。 而且， 这 些氨基 
酸 混合物 往往比 单一成 分效果 更好。 虽然 对饲料 氨基酸 平衡程 度对鱼 类摄食 的调控 
作用尚 未深人 研究， 但是 已观察 到某些 氨基酸 （如精 氨酸、 亮 氨酸、 赖 氨酸、 色氨 
酸） 不足会 导致鱼 类的摄 食抑制 

饲 料的物 理性状 与化学 成分与 鱼类的 视觉、 嗅觉、 味觉 是如何 相互作 用的？ 这 
种相 互作用 如何影 响鱼类 的食物 选择？ 回 答这些 问题将 为提高 鱼类对 植物蛋 白饲料 
的摄 食量提 供科学 依据。 

氨基 酸平衡 （amino  acid  balance) 问题： 配 方设计 的目的 之一就 是调整 原料比 
例来达 到饲料 氨基酸 平衡， 以 满足养 殖动物 的必需 氨基酸 需求。 但是， 由于 植物蛋 
白 氨基酸 组成的 限制， 往 往难以 平衡其 氨基酸 组成。 通常再 添加晶 体氨基 酸来平 
衡， 能 显著提 高肉食 性鱼类 的饲料 效率。 然而， 对鲤科 鱼类、 甲壳类 和贝类 动物效 
果 却很不 理想。 推测可 能由于 晶体氨 基酸在 水中溶 失快， 或不 能与蛋 白质结 合态氨 
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基 酸同步 吸收， 难以参 加体蛋 白的有 效合成 [2]。 如果这 个假设 正确， 那么对 晶体氨 
基酸预 包膜处 理就可 以有效 地解决 问题。 然而， 实际 效果仍 然差强 人意。 

鲤科 鱼类、 甲壳 类和贝 类对晶 体氨基 酸的吸 收利用 和调控 机制与 肉食性 鱼类是 
否存 在本质 差异？ 答案无 疑是开 发水产 饲料氨 基酸平 衡技术 的理论 基础。 

抗营 养因子 (antinutritional  factor) 问题： 抗营养 因子是 植物蛋 白替代 鱼粉的 
主要 障碍。 植物 原料存 在多种 抗营养 因子， 既抑制 摄食， 又 影响营 养素的 吸收利 
用， 从而导 致生长 下降。 抗营 养因子 包括： ① 抑制蛋 白质利 用的胰 蛋白酶 抑制因 
子、 植酸、 单 宁和凝 集素； ②影响 矿物质 利用的 植酸、 棉酚、 乙二酸 盐和芥 子苷； 
③抗 维生素 因子； ④ 其他有 毒有害 物质， 如毒枝 菌素、 氰 化物、 生 物碱、 植 物雌激 
素和皂 苷等。 抗营养 因子可 分热敏 因子和 热稳定 因子。 前 者经过 高温、 高压 的饲料 
加 工过程 较容易 去除， 而 剔除后 者较为 困难。 传 统的物 理处理 方法和 化学处 理方法 
均不 理想， 化学方 法还会 带进一 些不期 望的、 甚至 有害的 物质。 因此， 近年 来人们 
更倾向 采取生 物处理 技术， 如 外源酶 添加和 复合发 酵等^ 。 

虽然对 个别的 抗营养 因子已 有不少 研究， 但是， 饲料 作为一 个复杂 系统， 其多 
种抗 营养因 子之间 及其与 营养素 之间如 何相互 作用？ 这 些相互 作用对 水产动 物的生 
理、 生化 过程产 生什么 影响？ 仍然需 要深人 研究。 

未 知因子 (unknown  factor) 问题： 即使根 据鱼粉 的全部 已知成 分配制 的纯化 
饲料， 也 往往达 不到鱼 粉饲料 的养殖 效果。 说明 鱼粉中 仍然存 在一些 有效的 未知因 
子。 用 超滤和 纳米过 滤技术 证明了 水解鱼 肉蛋白 中的小 分子非 蛋白含 氮化合 物对大 
西洋鳕 有促长 作用， 而 且与改 善饲料 的适口 性无关 [U。 进一 步研究 证明添 加牛磺 
酸、 羟 脯氨酸 的植物 蛋白源 饲料对 虹鳟、 军 曹鱼、 五 条_和 海鲷均 有良好 促长效 
果。 因此， 鱼粉 中还有 哪些未 知有效 成分？ 其作 用机制 如何？ 回答这 些问题 是解决 
鱼粉替 代问题 的另一 个重要 方向。 

同时， 植物 蛋白源 除了已 知的十 余种抗 营养因 子外， 是否 也存在 一些未 知营养 
拮抗 物质？ 需要 确认、 阐明 其作用 机制， 并开 发相关 的去除 或钝化 技术。 

动 物健康 （animal  health) 问题： 抗营养 因子会 导致动 物健康 受损、 免 疫力下 
降 和感染 病害。 例如， 高 比例的 大豆粕 会损伤 鱼类的 消化道 组织， 严 重时会 引起肝 
细胞 受损、 胃 溃疡、 肠炎、 腹泻 和组织 坏死。 虽 然对大 豆抗营 养因子 的特性 远未完 
全 了解， 但是 导致肠 炎的物 质肯定 来自大 豆醇溶 组分， 且与 大豆皂 苷的亚 组分有 
关〜 。 大 豆凝集 素和大 豆抗原 蛋白也 与消化 道损伤 有关。 

高 比例植 物蛋白 还导致 代谢、 免疫、 内分泌 等系列 变化。 如常见 肝脂肪 沉积、 
糖原 减少、 血浆胆 固醇和 三酰甘 油浓度 下降、 免疫 球蛋白 IgM 和溶菌 酶升高 、甲 
状腺素 T4 下降、 应激 热激蛋 白过度 表达、 眼球 渗透压 变化等 M。 可见， 一 旦饲料 
中的鱼 粉被植 物蛋白 取代， 所产 生的影 响远比 想象的 复杂。 目前， 不 但未能 阐明由 
于蛋白 源取代 所增加 或减少 的每一 种组分 所产生 的系列 生物学 效应， 更未能 理解这 
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些组 分复杂 的互相 作用所 产生的 影响。 因此， 就目 前所知 来改善 饲料的 适口性 、平 
衡氨基 酸和无 机盐、 添加鱼 粉特有 成分、 剔除营 养拮抗 因子等 方法， 仍然难 以把鱼 
粉替 代水平 提高到 50% 以上， 而又不 影响水 产动物 的正常 生长和 健康。 

尽 管有作 者称可 用植物 蛋白取 代大部 分鱼粉 而不影 响鱼类 生长和 健康， 但其实 
验周期 都很短 （8 〜 12 周）。 也许 一些影 响仍然 无法观 察到。 而且， 在生长 和病理 
变化 之前， 在 基因表 达水平 和一些 生理、 生 化过程 可能早 已发生 变化。 

用蛋白 质组学 （proteomics) 技术比 较虹鳟 摄食鱼 粉饲料 和豆粕 饲料所 引起的 
肝脏蛋 白差异 表达， 共 分析了  800 种蛋白 质的表 达谱， 其中 33 种是 由于饲 料不同 
而出现 的差异 表达， 从 不同代 谢途径 确认了  17 种 蛋白。 揭示 了基因 表达对 饲料变 
化 的敏感 性和复 杂性。 转 录组学 （ transcriptomics) 技 术显示 虹鳟分 别摄食 鱼粉饲 
料和 植物蛋 白饲料 8h 后， 176 个 基因出 现差异 表达。 植物 蛋白组 96 个基因 过度表 
达， 80 个低度 表达。 与代谢 有关的 基因占 57%， 与细 胞过程 有关占 21%， 与运输 
有关占 10%。 在与 代谢相 关的基 因中， 37% 与 蛋白质 的代谢 有关、 21% 与 脂肪的 
代谢 有关、 30% 与核酸 的代谢 有关、 8% 与葡萄 糖的代 谢有关 m。 营养基 因组学 
(nutrigenomics) 方法揭 示了大 西洋鳙 鲽摄食 植物蛋 白饲料 导致与 免疫、 肌肉形 
成、 脂肪 运输、 异物 解毒、 消化和 中间代 谢相关 基因的 表达变 化™。 

现代 生物技 术能即 时全景 追踪由 于饲料 组成变 化引起 的基因 表达、 转录 和蛋白 
质 合成的 变化， 可 全面阐 明植物 蛋白源 对鱼类 摄食、 消化、 代谢、 内 分泌、 免疫等 
过程的 影响， 为构 建植物 蛋白替 代鱼粉 的技术 体系奠 定理论 基础。 目前， 它 所展示 
的是 一幅非 常复杂 而依然 朦胧的 画面。 我 们应该 先从这 全景朦 胧画面 人手， 一一 确 
认引 起基因 差异表 达的关 键饲料 成分， 并 阐明其 对鱼类 生长和 健康影 响的机 理和调 
控 途径。 才能 回答： 为什 么鱼类 不能有 效利用 植物蛋 白源？ 为最后 实现用 100% 植 
物蛋白 饲料成 功养殖 鱼类提 供系统 的技术 方案。 可以 想象， 回 答这些 科学问 题和建 
立相关 技术体 系仍然 是一项 艰巨的 任务。 
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提高水 生动物 免疫力 的营 养基础 

Enhancement  of  Immunity  in  Aquatic  Animals 
by  Dietary  Nutrition 


根据联 合国粮 食及农 业组织 (FAO) 的权 威统计 与预测 分析， 2007 年全 球水生 
动物增 养殖总 产量为 5033 万 t， 至 2015 年 将达到 74 ⑻万 t[1'2] 。 随着水 产养殖 规模的 
不断 扩大， 水生动 物的病 害乃至 重大疫 病频频 发生， 仅我 国每年 的直接 经济损 失就高 
达 110 亿元 以上。 当前 对疫病 的控制 对策主 要是使 用化学 药物， 但这样 的方法 不仅会 
使致 病生物 产生抗 药性， 降低 水生动 物的自 身免疫 能力， 还 会对环 境造成 污染， 给人 
类的 食品安 全造成 隐患。 虽然 国内外 已有应 用疫苗 成功控 制某些 病害的 报道， 但操作 
困难 以及水 生动物 自身的 免疫功 能的特 殊性， 限制了 水产疫 苗的开 发与广 泛应用 。在 
长 期的实 践中， 科 学家们 逐渐意 识到， 依靠 “ 外力” 进行 疫病的 防控， 水产养 殖产业 
将 始终处 于被动 地位， 只有通 过有效 的手段 来提高 水生动 物自身 的免疫 力和抗 病力， 
才能在 实际生 产中达 到事半 功倍的 效果。 研究 发现， 在 影响动 物免疫 力的各 种因素 
中， 营养素 是最重 要和最 易调控 的因子 之一。 合理 的营养 组成不 仅可提 高水生 动物的 
生产 速度， 还可 提高免 疫系统 活力。 因此， 水产养 殖领域 开始重 视水产 动物健 康的营 
养调控 与应用 研究， 以 Lim 和 Webster™ 发表的 专著 《营养 与鱼类 健康》 为标志 ，迄 
今 水生动 物免疫 力的营 养基础 研究已 初步形 成为一 个相对 独立的 领域。 为了水 产养殖 
业 的 可持续 发展， 加强对 提高水 生动物 免疫力 营 养基础 的研 究势在 必行。 

鱼 类的免 疫系统 包括免 疫组织 器官、 免疫细 胞和体 液免疫 因子。 免疫组 织器官 
主要由 胸腺、 肾脏、 脾脏和 黏膜淋 巴组织 4 部分 组成； 免疫细 胞则包 括参与 特异性 
免疫反 应的淋 巴细胞 和吞噬 细胞、 细胞毒 性细胞 （NCC) 等 非特异 性免疫 细胞； 
体液免 疫因子 由特异 性体液 免疫因 子和非 特异性 体液免 疫因子 两部分 构成， 前者指 
免疫 球蛋白 （IgM)， 但与哺 乳动物 相比， 鱼类的 免疫球 蛋白数 量十分 有限， 而且 
免疫 记忆能 力较弱 （保护 效力随 时间延 长而减 弱）； 后 者指溶 菌酶、 补体、 干 扰素、 
肿瘤坏 死因子 和凝集 素等。 虾 类属于 无脊椎 动物， 一般认 为不具 有特异 性免疫 
应答 能力， 其免 疫防御 系统由 基本防 御屏障 （甲 壳和表 皮）、 细胞防 御屏障 （血淋 
巴 细胞） 和 生理防 御屏障 （包 括： 酚 氧化酶 原激活 系统、 凝 集素、 可凝 固蛋白 、抗 
菌肽 和溶酶 体等） 组成， 其基本 免疫机 理包括 非特异 识别、 吞噬 作用、 溶菌 作用和 
类似于 抗体样 蛋白的 凝集素 系统的 凝集作 用等。 

营养素 不仅是 保障水 生动物 正常生 长发育 的物质 基础， 而 且是维 持机体 免疫应 
答 机制正 常运转 的决定 因素。 蛋 白质、 氨 基酸、 核 苷酸、 脂 肪酸、 碳水 化合物 、维 
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生 素及矿 物质等 营养素 都以各 自独特 的代谢 途径调 控动物 的免疫 功能。 

蛋 白质、 氨基 酸和核 苷酸： 蛋白质 是生命 的物质 基础， 是 构成机 体组织 器官的 
基本 成分， 同时也 是机体 内各种 酶类、 激素 和具有 免疫与 防御机 能的细 胞因子 及抗体 
等 的构成 主体， 其 含量、 品质及 营养价 值与机 体的免 疫能力 密切相 关~4 适当 提高饲 
料蛋白 含量， 可 以增强 水生动 物的抗 病力。 水产饲 料中蛋 白源主 要是营 养全面 且均衡 
的 鱼粉， 但由于 鱼粉资 源日趋 匮乏， 寻找替 代蛋白 源就引 起各国 科学家 的广泛 关注。 
植 物蛋白 （豆 粕、 棉 粕和菜 粕等） 是最 主要的 替代蛋 白源， 但由于 存在适 口性差 、营 
养不均 衡和含 有多种 抗营养 因子等 缺陷， 高比 例替代 鱼粉时 会造成 机体组 织损伤 ，抑 
制免 疫力。 水生动 物营养 素的吸 收主要 由肠道 完成， 同时 肠道也 肩负着 重要的 免疫防 
御 “职 责”。 营养基 因组学 技术分 析发现 高比例 植物蛋 白不仅 对肌肉 形成、 脂类 运输、 
消化和 中间代 谢等生 理过程 的某些 基因的 表达直 接产生 影响， 而 且会影 响肠道 免疫基 
因表达 [5:] 。 这 与鱼类 肠道免 疫系统 不能完 全接受 此类相 对于鱼 粉更低 值的蛋 白质有 
关。 蛋白 质营养 价值的 高低， 其实 质是必 需氨基 酸是否 平衡。 氨基酸 是各种 蛋白质 
(包 括细胞 因子和 抗体） 合成的 “原 料”， 充 足且均 衡的氨 基酸供 给是维 持机体 正常免 
疫功能 和保护 宿主免 受各种 病原侵 染的必 需物质 基础。 当有 外源性 病原体 侵人时 ，氨 
基 酸通过 调控免 疫应答 的关键 代谢途 径加以 应对。 反之， 若摄人 的氨基 酸种类 和剂量 
失衡或 部分氨 基酸之 间存在 拮抗作 用都会 对其他 营养物 质的吸 收和利 用产生 不利影 
响， 过 剩的氨 基酸供 给还会 严重妨 碍免疫 系统行 使正常 职责。 甲硫 氨酸、 赖氨酸 、精 
氨 酸等必 需氨基 酸和谷 氨酰胺 的营养 生理及 免疫调 控机理 是当前 氨基酸 营养免 疫研究 
的一个 热点。 嘌呤核 苷酸和 嘧啶核 苷酸是 组成细 胞的主 要成分 ，是 DNA 和 RNA 的 
基 本组成 单位， 在细胞 结构、 代谢、 能 量和功 能调节 等方面 起重要 作用。 核苷 酸及其 
水 解产物 均可被 肠黏膜 吸收， 并运输 到其他 细胞。 大多数 核苷酸 可由机 体再合 成来供 
给， 而淋巴 细胞、 单核 细胞、 巨噬细 胞和粒 细胞等 免疫细 胞乃至 肠道细 胞均无 法合成 
核 苷酸类 物质， 其正常 发育、 成熟和 修复都 依赖于 外源性 补给， 而且， 这一外 源补给 
方式 也避免 了合成 核苷酸 所需要 的能量 消耗。 通过 饲喂核 苷酸类 物质， 可提高 鱼类溶 
菌酶、 免疫球 蛋白、 转铁蛋 白及细 胞因子 等免疫 相关基 因的表 达水平 1;1。. 

脂 肪酸： 脂 肪酸是 一类具 有重要 生物学 功能的 物质， 是机 体能量 的主要 来源， 
在生 命活动 中发挥 着重要 的营养 功能。 多 不饱和 脂肪酸 （PUFA) 是 体内某 些活性 
物质的 前体， 与机 体内营 养物质 代谢、 基因 表达、 免疫 调控和 细胞膜 功能等 生理过 
程关系 密切。 磷 脂是细 胞膜的 主要组 成成分 之一， 在 维持细 胞膜结 构稳定 和流动 
性， 保 障细胞 生理活 性方面 发挥着 关键的 作用。 而 PUFA， 尤 其是二 十二碳 六烯酸 
(DHA) 和 二十碳 五烯酸 （EPA)， 作为膜 磷脂组 成的两 种核心 成分， 同时 也参与 
神经的 构建， 还影响 着细胞 膜上相 关酶的 活性、 受体 的空间 构象、 受 体和配 体的结 
合。 膜 磷脂中 PUFA 的不饱 和程度 也是影 响机体 免疫能 力的重 要因素 之一， 不饱 
和程度 越高就 越容易 受到氧 自由基 攻击， 发 生脂质 过氧化 作用， 进而对 细胞膜 （包 
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括免疫 细胞） 造成 的损伤 也就越 严重。 花生 四烯酸 （ARA) 和 EPA 是 膜磷脂 PU- 
FA 成分中 的活跃 分子， 在脂 氧合酶 （LOX) 和环 氧合酶 （COX) 的 作用下 产生各 
种 类型的 类二十 烷酸， 如 前列腺 素类、 白细胞 H 烯 类和凝 血恶烷 类等。 a-6PUFA 
合成的 类二十 烷酸与 a_3PUFA 合成 的类二 十烷酸 类似物 生物学 特性有 所差异 ，当 
ra-3PUFA 和 ra-6PUFA 比例适 宜时， 生成 的类二 十烷酸 达到一 种平衡 状态， 才能 
保证 机体各 “零 部件” 正常运 转[71。 

碳水化 合物： 水生 动物对 碳水化 合物利 用能力 差已是 不争的 事实。 但碳 水化合 
物作 为脑、 鳃和红 细胞等 必需的 代谢供 能底物 之一， 在维 持水生 动物正 常生理 功能中 
发挥着 积极的 作用。 近 年来， 人们发 现碳水 化合物 在提高 机体免 疫能力 方面的 作用同 
样可圈 可点。 饲料中 的碳水 化合物 主要以 相关的 受体为 媒介， 通 过与肠 道菌群 和肠道 
相 关淋巴 组织之 间相互 作用参 与免疫 应答。 饲 料中的 粗纤维 可以包 裹住病 原菌， 这样 
可以有 效阻止 病原菌 与肠道 黏膜的 接触， 降 低致病 概率。 以低聚 糖为益 生元合 成益生 
素进 而实现 对水产 动物肠 道免疫 系统的 长期柔 性调控 业已成 为研究 的热点 

维生素 和矿物 元素： 目前， 对于维 生素的 研究多 集中于 维生素 C、 维生素 E、 
维生素 A、 维生素 D、 类 胡萝卜 素等， 而其他 水溶性 B 族维生 素也日 渐成为 研究热 
点， 它 们均与 细胞代 谢密切 相关， 具有抗 氧化、 激活关 键代谢 酶类、 调 节糖类 、脂 
类和 蛋白质 代谢等 方面的 功能， 进而参 与免疫 调控。 具备 抗氧化 能力的 维生素 C、 
维生素 E、 类胡萝 卜素等 尤其受 到关注 。锌 、铁 、铜、 硒和铬 等微量 元素对 动物体 
正常的 生命过 程具有 重要的 作用。 它们是 机体内 金属酶 类辅酶 的组成 成分， 在促进 
细胞 增殖和 保障免 疫细胞 （淋巴 细胞、 巨噬 细胞和 NCC 等） 功能活 性等方 面都表 
现 出不可 或缺的 特性。 微量 元素对 免疫能 力的影 响与其 添加剂 量和添 加形式 密切相 
关， 一 般认为 有机物 螯合的 微量元 素复合 物活性 强于无 机物。 

目前在 水生动 物营养 与免疫 调控方 面的研 究虽然 已有所 进展， 但 相对于 机体复 
杂的 营养物 质代谢 过程和 免疫防 御体系 来说， 所取 得的成 果仅仅 是沧海 一粟， 仍有 
许 多亟待 解决的 疑问摆 在我们 面前。 

首先， 营 养素的 消化、 吸收、 储存和 利用离 不开相 应组织 器官， 组织 器官在 机体免 
疫防御 中也起 到决定 作用， 有研究 表明， 肠道 和脂肪 组织与 免疫系 统关系 紧密， 那么肠 
道 是如何 有效地 识别营 养素与 “异 物”， 而脂 肪组织 分泌细 胞因子 又是如 何受营 养状态 
调控， 进而 与免疫 器官产 生联系 的呢？ 组织 器官并 非孤军 奋战， 而 是紧密 联系的 一个有 
机的 整体， 以往 的研究 往往以 单一组 织或器 官的免 疫指标 变化作 为权衡 标准， 这 难免有 
失 偏颇。 随 着研究 的逐步 深人， 我 们需要 从水生 动物生 理的整 体角度 思考， 探讨 组织器 
官之间 是如何 在这如 此繁杂 的生理 代谢过 程中进 行沟通 交流、 协同工 作的。 

其次， 营 养素是 一把双 刃剑， 恰到好 处时它 们是机 体的物 质基础 与能量 源泉， 
反 之它们 将变成 致命的 “毒 药”。 生产实 践已经 发现， 为了追 求水生 动物的 快速生 
长 而给予 其高蛋 白水平 日粮， 往往导 致养殖 对象应 激能力 低下。 因此， 如何 妥善处 
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理生 长机能 与免疫 机能之 间的关 系以及 营养素 对两者 平衡的 影响是 必须考 虑的问 
题， 与此 同时， 营养素 之间的 协同与 拮抗作 用同样 需要引 起足够 重视， 如》_3 系列 
PUFA 可构 成免疫 细胞膜 磷脂的 主要成 分是其 影响免 疫能力 的途径 之一， 那么其 
与抗氧 化营养 因子如 维生素 E 和 维生素 C 之 间的关 系就显 得尤为 重要。 

再次， 环 境因子 是如何 影响水 生动物 免疫能 力的？ 虽然这 可以说 是老生 常谈， 
但 长期以 来这一 问题并 未得到 很好的 回答。 水质 恶化、 水温剧 烈变化 及高密 度放养 
等 环境胁 迫会直 接引起 水生动 物生理 状况、 免 疫机能 和营养 需求的 改变。 理 论研究 
需 要贴近 生产， 在以 往的研 究中往 往疏忽 了生产 经济需 求这一 前提， 在保证 一定生 
产 力要求 的基础 上分析 环境因 子对水 生动物 免疫防 御机能 影响的 生理、 生化 及分子 
机制 才更具 有理论 与应用 价值。 

最后， 凡 事皆需 标准， 研 究水生 动物免 疫力的 营养基 础也不 例外。 当前 的营养 
免 疫学研 究已逐 步从个 体及组 织器官 水平向 细胞、 分 子水平 深人， 亟须建 立科学 
的、 标准的 免疫指 标评价 体系， 而 从整体 出发， 构建免 疫缺陷 标准模 式水生 动物必 
将 有利于 更加深 人地探 讨营养 素的免 疫调控 机理， 进而 全面了 解营养 与免疫 的紧密 
关系 在水生 动物生 理中的 意义。 
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鱼会学 习么？ 

Can  Fish  Learn? 

人们 经常有 这样的 经历： 在一个 池塘里 钓鱼， 如果有 一条鱼 上钩后 又脱钩 ，这 
个 池塘中 的鱼便 不再好 钓了。 于是， 常会有 人问： 难道鱼 也会有 记忆？ 会从 其他鱼 
那 学习交 流吗？ 

其实， 鱼类生 活在自 然界必 然面临 着捕食 （摄 食） 和被 捕食的 问题， 为 了更好 
地躲避 敌害、 获得 食物， 甚至在 “ 恋爱” 求 偶竞争 中战胜 同类， 鱼类 也需要 通过各 
种途径 获得知 识[1]。 人或 者动物 个体在 特别情 境下， 由 于练习 或反复 经验而 产生的 
行为、 能 力或倾 向上的 比较持 久的变 化及其 过程， 这就是 学习。 鱼类 和其他 动物一 
样， 学习在 其一生 中起着 重要的 作用， 其 行为的 形成及 涉及的 生物学 基础既 和其他 
动物 有相似 之处， 又因为 其独特 的生活 环境， 而 具有其 自身的 特点。 

英 国爱丁 堡大学 有个很 经典的 研究， 将 杜氏虹 银汉鱼 C  Melanotaenia  dubou- 
layi) 放在 一个有 洞的拖 网中， 通过 训练， 鱼每 次逃逸 的时间 会越来 越短， 5 次以 
后 便可以 轻车熟 路了。 而且， 11 个 月后， 再用 同批鱼 实验， 比前次 逃逸的 时间更 
短， 并且 鱼类对 拖网已 经不再 惊慌。 相反， 用另一 批没有 经过训 练的鱼 对比， 其逃 
逸能 力明显 较差。 这说明 了鱼类 有记忆 能力。 另外， 一大群 鱼的逃 逸通常 比小群 
快， 说明 鱼类相 互之间 存在学 习和信 息交流 [2] 。 

鱼类的 学习和 记忆主 要和其 摄食、 逃避 敌害、 繁殖 等密切 相关。 鱼类的 记忆力 
可谓 惊人， 某些鱼 类对环 境具有 超强的 记忆， 如大 麻哈鱼 生殖季 节长途 跋涉、 溯河而 
上， 其子孙 后代的 幼鱼们 又沿河 而下， 但是其 长大成 “鱼” 成熟后 的生殖 洄游中 ，却 
可 以凭其 记忆， 准 确无误 地回到 “ 祖籍” 出 生地。 目前， 广 泛认为 鱼类也 是“聪 
明” 的 社会性 动物， 表 现出向 同种之 间学习 摄食、 集群、 休 息及求 偶中的 环境定 
位， 个 个都是 追求马 基雅维 里策略 （ Machiavellian  strategy  ) (意大 利文艺 复兴时 
期 著名的 政治思 想家， 对 权力的 追求是 其政治 思想的 核心） 的 “野心 家”， 具有操 
纵、 惩罚、 和解 等社会 行为， 表现出 稳定的 “文化 传统”  (cultural  traditions)^3  „ 

鱼类 可通过 学习学 会捕食 （摄 食） 和选择 食物， 图 1 显示 了学习 在摄食 中的作 
用。 由 于相互 的信息 交流与 合作， 集群捕 食的鱼 类往往 比个体 或者小 群体更 容易发 
现 食物， 还 有的鱼 类可以 联合起 来进行 捕食。 实验 表明， 100% 没有 经过训 练的鱼 
会 自觉地 和训练 有素的 鱼类结 伴一起 觅食， 通过跟 同伴的 学习而 获得捕 食经验 。鲈 
鱼 ( Dicentrarchus  labrax) 的幼 鱼更为 “聪 明”， 它们 会通过 观察有 经验的 鱼而去 
学 习获得 食物的 本领。 鱼类 的学习 还可以 调整对 其反捕 食者的 适应， 并根据 周围环 
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图 1 鱼类 的摄食 [N: 

细线表 明摄食 行为、 学习 和促进 因素。 粗线 表示主 要影响 


境进 行精细 调控。 印度 喷水鱼 ( Toxotes  jaculatrlx) 生活在 水中， 而捕食 空中的 
猎物。 由于水 的折射 作用， 空中 物体在 水中的 真实大 小会有 变化。 聪 明的喷 水鱼可 
以通过 学习， 根据周 边真实 物体的 大小， 校 正空中 猎物在 水中的 曲度， 从而 判断其 
真实的 个体大 小$。 这种喷 水鱼还 可以通 过观察 同种的 行为， 不经过 练习而 直接学 
习到复 杂的感 觉运动 定位， 可以综 合空中 运行的 猎物的 3 维运 动和速 度等， 准确地 
将空 中的猎 物击中 金鱼 (Carassiusauratus) 能够 学会利 用不同 的标志 物来判 
断 食物的 位置。 水产养 殖中的 自助式 投饵机 （self-feeder) 就 是通过 鱼类的 学习能 
力， 而 训练其 自觉摄 食的。 养殖 中的定 时投喂 也是基 于鱼类 的学习 和记忆 而实施 
的。 在鱼 塘边， 经 常看到 这样的 现象， 到了快 投喂的 时间， 鱼 儿都自 觉地围 到投傅 
机的 周围。 如 果有投 喂者走 过来的 声音、 开动投 饵机发 出的声 音或者 敲击器 物的声 
音等， 鱼儿 便会更 加活跃 地兴奋 地游动 起来， 张 着小嘴 等待食 物从天 而降。 
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更有 “聪明 ”鱼， 还能 学习到 “ 格斗” 的 本领， 如 雄性泰 国斗鱼 ( Betta 
splendens) 能 够观察 邻近同 种之间 的进攻 关系， “ 细心” 的 观察结 果将被 它“灵 
活” 运用， 在后来 和这个 雄鱼打 斗中将 会轻易 取胜。 这种 “ 窃听”  {eavesdrop¬ 
ping)  行为在 很多鱼 如虹鳟 中也有 发生， 但通常 会被忽 视[6]。 鱼类可 以根据 同种的 
化学 信号或 者外观 特征， 相互 识别或 者挑选 “ 恋爱” 对象。 

鱼 类还会 “具 体问题 具体分 析”， 通 过学习 而对不 同的天 敌采取 不同的 对应策 
略， 要么集 群起来 互相帮 助对付 敌人， 要么 打不过 就逃， 实施 躲避。 在对 孔雀鱼 
( Poecilia  reticulata) 的 实验中 发现， 孔 雀鱼为 了躲避 电击， 会学习 有经验 的鱼的 
样 子逃进 安全的 区域。 

鱼 类的空 间学习 和记忆 能力与 其生活 环境和 习性相 适应， 鱼 类的个 体遗传 基因、 
性别、 经历、 年龄、 生理 状况、 在群体 中的地 位等以 及环境 因素的 差别， 都可 能导致 
其 学习和 记忆的 差异， 并与鱼 类的系 统发育 位置相 关[7]。 如没有 可见标 记物存 在的条 
件下， 雌性 鳑皱鱼 ( Rhodeus  sp. ) 所 表现出 的空间 认知能 力优于 雄性。 雌 性副爾 
( Parablennius  sanguinolentus) 具有 比雄 性更强 的空间 能力。 对 其脑部 的解剖 结果显 
示， 雌 性端脑 具有比 雄性更 大的海 马区。 这 些研究 为方向 感的可 遗传性 提供了 神经学 
的 证据。 不 同鱼类 学习能 力存在 差异， 在给予 一个标 记物的 时候， 正确 率出现 显著差 
异的 次数在 ® 卢形目 的鳜为 11 次训 练后， 鲤形 目鰯亚 科的高 体鳑鮍 （ Rhodeus  ocellatu) 
需 13 次， 鲋亚 科的斑 马鱼需 14 次。 在 相同次 数的训 练后， 其正确 率也不 相同。 如经 
过 15 次 训练， 鳜方 向选择 的正确 率可达 81%， 高体鳑 鮍可达 80%， 但 是斑马 鱼仅能 
达到 67%。 对高 体鳑鮍 的进一 步研究 发现， 通常个 体小的 鱼较为 “聪 明”， 达 到学习 
目标需 要的训 练次数 较少， 而个体 较大的 鱼较为 “愚 笨”， 其达 到学习 目标所 需要的 
次数 较多， 这可 能与其 不同的 繁殖策 略有一 定关系 [8]。 鱼 类的学 习能力 还会随 着发育 
阶段的 变化而 改变， 其 表型方 面的可 塑性一 方面是 因为对 周围环 境如同 种类出 现或者 
化学 信号的 反应， 另一 方面， 如较大 的斑点 叉尾麵 ( Letalurus  punctatus) 学 习躲避 
电击 的速度 比小鱼 更快。 人 老了， 会 记忆力 下降， 鱼类学 习和记 忆能力 是否和 人一样 
与年龄 存在密 切的关 系呢？ 这个 方面研 究还很 缺乏， 答案 仍然不 清楚。 

不 同种的 鱼类都 有空间 学习与 记忆的 能力， 经过 训练， 都 能够完 成一定 的空间 
识别 任务， 但是 不同种 鱼类的 方向感 不同。 鱼类 的学习 和记忆 能力是 基于其 可能和 
哺乳类 及鸟类 类似的 特别的 脑环路 有关。 如鱼类 的海马 体可以 用来处 理和记 录复杂 
的空间 信号， 并 将环境 “地图 化”。 相反， 躯体 中心定 位策略 及情感 学习是 通过不 
同的大 脑皮层 结构， 如视 顶盖、 小脑、 扁桃体 皮层。 

对鱼类 学习行 为的研 究涉及 遗传、 神经、 生理、 心理、 行为、 生 态和进 化等方 
面和 学科。 化 学信号 是鱼类 从同种 中学习 和接受 其他刺 激而产 生记忆 的重要 物质基 
础 [M。 鱼 类会通 过同种 或者异 种之间 的化学 信号， 而避开 某些捕 食者。 学习躲 避天敌 
在很 多鱼类 中都有 发现， 如 珊湖樵 鱼类安 邦雀觸 ( Pomacentrus  amboinensis) 在早 
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期的学 习中可 以对捕 食者的 化学信 号刺激 具有记 忆而在 后来的 生活中 轻易避 开[1°]。 

对鱼类 学习和 记忆的 研究， 不 仅有助 于我们 保护自 然鱼类 种群， 而且 对渔业 的重新 
引种、 水产 养殖管 理都有 重要的 意义。 然而由 于观察 的困难 和研究 手段的 缺乏， 人类明 
显低估 了鱼类 的学习 能力和 其复杂 的社会 行为。 目前 的对鱼 类学习 和记忆 的研究 仅限于 
表 面观察 水平， 至于鱼 类如何 通过神 经或化 学感受 信号的 传导， 在 中枢神 经系统 整合后 
传 递到身 体各个 部分， 鱼类之 间如何 交流与 沟通， 鱼类的 心里在 “想” 什么， 其 学习的 
能力如 何受到 环境等 因子的 调控及 其调控 机制等 问题， 我们都 仍然不 清楚。 

终 究会有 一天， 科学的 发现将 会展示 给我们 一个五 彩缤纷 的鱼类 世界， 我们将 
看 清楚鱼 类是如 何像人 一样过 着复杂 的社会 生活， 它们是 否在为 生计而 忧郁、 是否 
在为 失恋而 痛苦、 是否为 豪宅而 奔波、 是否 考虑到 孩子的 学习、 是否 考虑到 朋友的 
聚会？ 也 许还能 为人类 的学习 和生活 提供借 鉴呢。 

不同的 世界， 同样的 精彩！ 
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养殖 活动对 水生 动物病 原演化 的影响 

Impact  of  Aquaculture  Activity  on  the  Evolution  of 
Aquatic  Animal  Pathogens 

1993 年对 虾暴发 性流行 病后， 留下了 一个困 扰产业 界和科 学家的 疑问： 这么 
严重的 流行病 的病原 —— 对虾白 斑综合 征病毒 （WSSV) 到底 是哪儿 来的？ 为什么 
在 此之前 没有这 个病？ 这 一问题 引申了 本文的 主题， 那就是 水生动 物病原 如何演 
化， 养殖 活动对 这种演 化发生 影响。 搞清 水生动 物病原 的来龙 去脉和 演变规 律无疑 
会对水 生动物 病害的 控制起 到重要 作用。 

WSSV 这种毒 性高、 传 播快的 病毒在 20 世纪 90 年代初 的突然 出现， 引 起了人 
们对 WSSV 的起源 研究的 兴趣。 对不 同地域 分离的 WSSV 基因组 [1_3] 分析 表明， 
该病 毒的基 因组的 变异有 4 类， 包括序 列缺失 （deletion)、 重复 单元数 量变化 
(VNTR)、 单 核苷酸 缺失或 插人、 单 核苷酸 多态性 （SNP)m。 其 高变异 区包括 
ORF23/24 缺失 [5_8]、 ORF14/15 缺失 [4’6'8]、 转座 酶基因 [2] 缺失、 同源 重复区 
(lirs)D_3] 重复单 元数量 变化、 ORF75、 ORF94 和 ORF125 的 单向重 复单元 的数量 
差异 （variable  number  of  tandem  repeat ,  VNTR)[4] 等。 

对病 原的分 子流行 病学的 研究， 能够揭 示水生 动物病 原的重 要演化 规律。 中国 
台湾 分离株 j 在 ORF23/24、 ORH4/15 具有 最长的 序列， 因 此曾被 认为该 株代表 
WSSV 演化 的较早 的株型 M。 但后 来发现 TH-96-n 株在 ORF23/24 和 ORF14/15 
段序列 最长， 而且其 ORF14/15 长达 6436bp， 包含 WSSV 泰 国株、 中 国株、 中国 
台湾株 三个株 的所有 4 种重组 序列， 是目 前发现 的该可 变区序 列最完 整的分 离株， 
因此 可能最 接近于 祖先型 [8)。 WSSV 泰国株 [1]、 中国株 m 和中国 台湾株 [3] 都 是在祖 
先型的 基础上 缺失了 不同的 序列而 来的， 这三 个株在 ORF14/15 这 个可变 区内各 
自具 有独特 的序列 特征， 暗 示此三 株是各 自分开 进化形 成的， 因此 ORF14/15 的 
序 列特征 可作为 WSSV 流行病 学分析 的一个 标记， 以 此来研 究不同 地理分 离株的 
传播关 系[8]。 对中国 内地的 13 个 WSSV 分离株 的不同 可变区 变异研 究说明 WSSV 
不同 分离株 的进化 与地理 关系没 有明显 联系， 说明 WSSV 的 演化可 能受到 人类养 
殖活动 的较大 干预。 

证 明水生 动物病 原的变 异和演 化的存 在可能 还相对 容易， 而要回 答人类 养殖活 
动 与水生 动物病 原演化 的关系 的命题 则相对 要困难 得多。 这 些命题 包括： 水 生动物 
病 原的变 异和演 化有什 么样的 特点？ 养殖 活动是 如何影 响水生 动物病 原的演 化的？ 
如何评 估养殖 活动对 水生动 物病原 演化所 带来的 风险？ 如何通 过养殖 活动的 干预使 
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病原 微生物 的演化 向低风 险方向 进行？ 对这 些问题 的研究 充满了 科学 的 争议。 

水生 动物病 原的演 化有什 么样的 特点？ 遗 传物质 的碱基 互补和 DNA 双 螺旋结 
构是生 物遗传 稳定性 的关键 保证， 核酸聚 合酶的 3'— 5' 外切酶 活性提 供了核 酸复制 
过程 中的碱 基错配 的修复 能力， 高 等生物 的体细 胞与生 殖细胞 的分化 为保持 种群遗 
传 稳定性 提供了 进一步 保障。 而 微生物 繁殖速 度快、 基 因复制 频繁， 单拷贝 基因组 
使 得所有 变异都 能得以 表达， 任何可 以表达 的变异 都直接 影响个 体的外 部行为 。微 
生物变 异修复 机制不 完全， 其变异 个体的 可持续 性遗传 主要取 决于对 外部环 境的适 
应性。 与 陆生生 态系统 相比， 水生生 态系统 微生物 的演化 和变异 有很大 差别， 各种 
生物 类的种 群当中 和种群 间有更 多的机 会充分 接触， 微 生物交 换与传 播就更 容易。 
水中 的微生 物生存 环境更 稳定， 变 异个体 的生存 机会也 更高。 掌握水 生动物 病原变 
异 的规律 将能为 其演化 特征和 趋势提 供关键 依据。 

养殖 活动是 如何影 响水生 动物病 原的演 化的？ 从一 般概念 而言， 病原微 生物传 
播过 程中就 伴随着 突变， 水 生生态 系统的 生物多 样性和 食物链 的复杂 性为病 原微生 
物变异 的留存 提供了 条件。 人类的 养殖活 动通过 多种方 式增加 病原微 生物传 播的风 
险， 并通 过改变 其生活 周期的 环境增 加留存 的变异 扩散和 增殖的 概率。 这些 方式包 
括增 加宿主 的生存 密度， 用 生的、 野生 的同类 喂食， 大 范围、 大规 模的苗 种迁移 
等。 不过， 引 人人胜 的还是 拿到影 响病原 演化方 向的养 殖活动 的直接 证据。 

如何评 估养殖 活动对 水生动 物病原 演化所 带来的 风险？ 评 估水生 动物病 原变异 
的风险 对当前 的研究 水平来 说本身 就十分 深奥， 涉 及微生 物致病 机理、 变异 基因的 
致病性 分析、 基因功 能预测 等相关 领域的 突破。 即便找 到了影 响水生 动物病 原演化 
的养 殖活动 的直接 证据， 搞 清了养 殖活动 的具体 措施如 何影响 水生动 物演化 等基本 
问题， 但 要有效 评估人 类养殖 活动对 水生动 物病原 演化所 带来的 风险， 仍然 由于养 
殖活 动与病 原演化 的关系 错综复 杂而存 在诸多 困难， 也 许神经 网络技 术的发 展能为 
这一问 题提 供全新 的解答 途径。 

如何 通过养 殖活动 的干预 使病原 微生物 的演化 向低风 险方向 进行？ 作为 水域微 
生物变 异的一 个应对 措施， 应 该分散 微生物 变异的 选择性 压力， 如果 环境压 力促使 
微 生物变 异留下 毒性更 高的微 生物， 就会促 使毒性 更高的 微生物 产生。 通过 消除单 
一人工 环境的 压力， 增加 微生物 多样性 趋势， 通 过大量 的微生 物多样 性的基 因池稀 
释可 能带有 风险的 变异， 消 除微生 物因面 临养殖 中人为 控制的 压力而 向更高 毒性方 
向 发展的 趋势， 提高 养殖品 种和生 态的多 样性， 减缓微 生物高 毒性变 异株生 存的循 
环 速度， 消除微 生物高 毒性变 异的积 累等相 关措施 可能降 低病原 微生物 演化的 
风险 。 
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鱼类适 应性免 疫系统 的起源 与进化 


Origin  and  Evolution  of  Adaptive  Immune  System  in  Fish 


所 有多细 胞动物 都有抵 抗致病 微生物 的侵袭 并保护 自己不 生病的 能力。 这种能 
力 统称为 免疫。 免 疫是机 体识别 和排除 “ 异己” 的 一种重 要生命 现象， 是生 命延续 
和 存在的 基础。 免疫包 括天然 （非特 异性） 免疫和 适应性 （特 异性） 免疫 两种形 
式。 前者普 遍存在 于由低 等到高 等的各 种多细 胞生物 体中， 以非 特异的 “非 己”识 
别为 特征， 后者是 一种高 级的、 复杂 的免疫 反应， 以特 异性的 “ 非己” 识 别为特 
征， 是生 命进化 到高级 阶段的 体现。 那么， 适应 性免疫 系统在 由低等 动物向 高等动 
物系统 演化过 程中是 何时产 生和如 何产生 的呢？ 

天然免 疫系统 主要由 各种免 疫细胞 和分子 组成， 包括可 以吞噬 微生物 （细 菌和 
病毒） 的中性 细胞、 裂解 微生物 的天然 杀伤细 胞以及 可以导 致微生 物裂解 的溶菌 
酶、 抗菌 肽和补 体蛋白 （血清 中促进 抗体包 裹细胞 并使之 溶解的 不耐热 因子） 。适 
应性免 疫系统 主要由 免疫 球蛋白 或 称抗体 （应对 外来异 物而产 生的对 抗性武 器）、 
主 要组织 相容性 复合体 （能把 人侵微 生物组 分递呈 给免疫 细胞的 蛋白） 和 T 细胞 
受体 （可 以识 别异己 物质的 蛋白） 组成。 这些 组分由 骨髓、 胸腺、 脾脏和 特化的 B 
淋巴 细胞和 T 淋巴 细胞 产生， 它们 都可以 特异性 区分异 己分子 （抗 原）。 

脊椎 动物由 无颌类 （七 鳃鳗） 和 有颂类 （除 七鳃鳗 以外所 有脊椎 动物） 组成。 
所 有有颌 类脊椎 动物， 包 括原始 有颌类 鲨鱼， 都 具有高 度发达 的基本 相同的 适应性 
免疫 系统。 无颌 类脊椎 动物是 最原始 的脊椎 动物， 其免 疫系统 不具有 免疫球 蛋白、 
T 细胞受 体以及 B 细胞和 T 细胞。 因此， 只有 有颌鱼 类和更 高等的 脊椎动 物才存 
在 “ 经典” 的适应 性免疫 [1_4]。 迄今 为止， 在无 颂类脊 椎动物 和更原 始的无 脊椎动 
物 中寻找 适应性 免疫分 子和细 胞的所 有尝试 都宣告 失败。 由此形 成一种 观点， 认为 
适 应性免 疫系统 是伴随 着有颌 类脊椎 动物的 出现， 而从无 到有突 然产生 （起 源） 
的， 即所谓 的大爆 炸理论 （big  bang，71。 目前， 人们 对大爆 炸如何 发生的 细节并 
不 清楚。 但是， 有人认 为重组 活化酶 （可以 剪切基 因并使 之发生 重组） 基 因的出 
现， 对适应 性免疫 的诞生 来说可 能至关 重要。 我们 知道， 免疫 球蛋白 是适应 性免疫 
一个关 键分子 ，它由 两 条相同 的分子 质量较 小的轻 链和两 条相同 的分 子质量 较大的 
重链 组成； 轻链和 重链氨 基酸组 成都具 有可变 区和恒 定区。 重组活 化酶可 以切割 
DNA 并 调节免 疫球蛋 白可变 区基因 片段的 重组， 而这 是免疫 球蛋白 形成所 不可或 
缺 的必要 条件。 有学 者研究 发现， 在原始 脊索动 物文昌 鱼中存 在一个 具有免 疫球蛋 
白 样可变 区的基 因片段 《’8]。 这说 明低等 动物并 不缺少 构成免 疫球蛋 白基因 的可变 
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区基因 素材， 但可 能不具 备重组 活化酶 基因。 一旦重 组活化 酶基因 出现， 就 具备了 
产生 免疫球 蛋白的 可能。 因此， 对 重组活 化酶基 因系统 演化的 研究可 能是打 开适应 
性 免疫起 源大门 的一把 钥匙。 

与免 疫球蛋 白起源 相比， 我们 对适应 性免疫 相关细 胞的形 成了解 更少。 关于适 
应性免 疫系统 T 细胞的 起源， 有人 认为可 能与脊 椎动物 颌的出 现有关 [4’8_。 颌的 
出现 首先使 脊椎动 物头颅 结构发 生深刻 变化。 同时， 颌 的出现 还促进 摄取、 吞食食 
物 的能力 特别是 吞噬其 他动物 的能力 增加， 而这 必然导 致消化 道壁受 到物理 伤害的 
概 率以及 被微生 物感染 的危险 也相应 增加。 大 量事实 说明， 各 种微生 物在现 存的脊 
椎动 物消化 道内构 成共生 群落； 只 要它们 维持在 消化道 之内， 对 宿主就 是有利 
的[4'7’9]。 这 就是说 宿主消 化道有 能力并 可以有 效防御 这些微 生物的 感染。 据 推测， 
原始 有颌类 （如甲 胄鱼） 消化 道由于 各种微 生物的 存在， 可能 已经形 成一个 有效的 
淋巴样 组织， 而基 于异己 识别、 记 忆的早 期适应 性免疫 系统， 很可能 就起源 于原始 
有颂类 消化道 关联的 淋巴样 组织。 现 存的鱼 类不但 都具有 肠道关 联淋巴 样组织 ，而 
且 是非胸 腺来源 T 细胞 发生的 主要局 部组织 这 一点给 T 细 胞源于 原始有 
领类消 化 道关联 的淋巴 样组织 的假 设提供 了一定 依据。 

总之， 在动 物系统 演化长 河中， 适应 性免疫 系统随 着脊椎 动物从 低等到 高等不 
断进化 而从无 到有， 逐步 发展， 直到人 类臻于 完善。 适 应性免 疫系统 的起源 和进化 
迄今 仍是一 个未解 的科学 之谜。 特别是 T 细胞和 B 细胞是 怎么形 成的？ 免 疫球蛋 
白、 主要 组织相 容性复 合体、 T 细胞受 体以及 重组活 化酶是 何时形 成和如 何形成 
的？ 这些 问题一 直是进 化生物 学与免 疫学家 十分关 注的重 要基础 理论问 题之一 ，正 
在 吸引世 界各国 众多生 物学家 去探寻 解答。 
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水 生动物 病毒的 基因在 感染中 是如何 发挥作 用的？ 

How  do  Aquatic  Animal  Viruses  Genes  Function  in  Infection? 

近年 来随着 我国水 产养殖 一 尤其 是海水 养殖业 的快速 发展， 导 致病毒 性病害 
频发。 目前已 发现的 鱼类病 毒达百 余种， 对虾病 毒也有 20 多种。 例如， 传 染性脾 
肾坏 死病毒 ( Infectious  spleen  and  kidney  necrosis  virus ,  ISKNV)、 淋巴 囊肿病 
毒 ( Lymphocystis  disease  virus ,  LCDV) 和 神经坏 死病毒  i  Nervous  necrosis  vi_ 
rus ,  NN  V) 是目前 鱼类最 主要的 病原； 而白 斑综合 征病毒 (White  spot  syndrome 
virus,  WSSV), 桃 拉病毒 ( TSV  ) 和传染 性皮下 及造血 组织坏 死病毒 
( Infectious  hypodermal  and  hematopoietic  necrosis  virus ,  IH  H  N  V  ) 是对 奸病毒 
病 暴发的 元凶。 由于 目前尚 无针对 这些病 毒的特 效防治 药物， 因此在 大规模 暴发后 
造 成巨大 的经济 损失。 例如， WSSV 于 1993 在 亚洲地 区暴发 流行， 对虾死 亡率接 
近 100%， 仅 我国直 接经济 损失高 达几十 亿元。 随 后迅速 蔓延至 全球， 至今 尚无有 
效 的防治 手段， 因此 成为对 全球对 虾养殖 业危害 最大的 病毒。 

病毒 性疾病 流行严 重制约 水产养 殖业的 发展， 影响 到人类 健康、 食品和 生态安 
全。 确定 重要病 原致病 基因， 阐明其 功能， 将 为病原 诊断、 病害 监测、 疫苗 研制等 
提 供理论 指导。 而 且通过 揭示水 生生物 病毒人 侵宿主 的机理 和流行 趋势， 可 以丰富 
对 重大疾 病发生 和流行 机理的 认识。 例如， WSSV 具有 广谱的 宿主， 除了 能感染 
所有 的对虾 种类， 还能 感染其 他咸水 虾类、 淡水 虾类、 螃 蟹类等 多种甲 壳类生 
物™， 说明存 在着保 守的感 染相关 基因， 以 及特有 的复制 和调控 机制。 对于 这些功 
能基 因的解 析将有 助于针 对性地 建立阻 断病毒 感染的 策略， 并 为病毒 病防治 提供科 
学依据 和技术 支撑。 

水生 动物病 毒也根 据基因 组的核 酸类型 被分为 DNA 病毒和 RNA 病毒两 大类， 
即病 毒的基 因组由 DNA 组成或 RNA 组成。 WSSV 是 一种有 囊膜结 构的杆 状型病 
毒， 其基因 组为约 300kh 的双 链环状 DNA™  ；  ISKNV 和 LCDV 是 具囊膜 的二十 
面体 病毒， 基因组 为大于 100kb 的双 链环状 DNA；  NNV 为无囊 膜二十 面体的 
RNA 病毒。 尽管 不同种 类的病 毒有其 独特的 性质， 在形态 构造、 化学 组成、 宿主 
特异 性等方 面存在 着很大 差异， 但它 们的感 染过程 大致可 以分为 吸附、 侵人 、合 
成、 装配、 释放等 阶段， 并 伴随着 各种病 毒功能 基因的 参与。 目前研 究较为 深人的 
水 生生物 病毒如 鱼类的 ISKNV 和 LCDV 对 虾类的 WSSV。 例如， WSSV 完成了  3 
株病毒 株的全 基因组 测序， 从病毒 粒子中 鉴定出 了至少 30 多 种结构 蛋白， 其中病 
毒囊 膜蛋白 20 多种， 核衣 壳蛋白 8种[3’4]。 发现了 一批重 要的病 毒极早 期基因 ，以 
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及一些 与病毒 潜伏和 细胞凋 亡相关 的功能 基因。 目前 已有约 1/3 的功 能基因 （约 
60 个） 在病 毒基因 组上获 得注释 m 。 

尽管 我们目 前对水 生动物 病毒在 分子水 平上有 了一些 初步的 了解， 但由 于普遍 
缺乏 病毒增 殖的细 胞系， 各 病毒功 能基因 之间的 联系及 与宿主 之间的 关系目 前并不 
清楚。 特别是 在病毒 侵染、 增殖、 装配及 与宿主 相互调 控方面 存在着 许多尚 未揭示 
的 问题。 

1.  与病 毒感染 相关的 配体蛋 白及受 体蛋白 

感染的 第一个 关键步 骤是病 毒吸附 (absorption) 到宿主 靶器官 或靶组 织的细 
胞上， 这 过程通 常依赖 于病毒 粒子外 层的配 体蛋白 （或 称黏附 蛋白） 与宿主 细胞表 
面特 殊的受 体蛋白 结合。 例如， 尽 管我们 了解了  WSSV 囊膜和 核衣壳 的蛋白 组成， 
而且初 步的证 据说明 某些囊 膜蛋白 （如 VP28、 VP187 和 VP33) 可 能参与 了吸附 
过程。 但究竟 哪些蛋 白质直 接与细 胞互作 起配体 作用目 前尚未 明确， 而且受 体也没 
有 验证和 定论。 病 毒感染 细胞的 过程是 作为阻 断病毒 感染最 重要的 靶位， 因 此配体 
蛋 白及受 体的相 互作用 值得进 行深人 研究和 探索。 

2.  病毒极 早期基 因产物 的功能 

病 毒极早 期基因 通常编 码关键 的调控 因子， 涉及病 毒基因 转录和 基因组 复制， 
以及 参与早 期基因 及晚期 基因的 激活或 启动。 而且还 起着干 扰宿主 细胞代 谢的功 
能， 使细 胞的生 物合成 系统转 向有利 于病毒 组分的 合成。 因此 极早期 基因在 病毒增 
殖过 程中起 着至关 重要的 作用。 目 前尽管 已鉴定 了多个 WSSV 极早 期基因 ，如 
ie  1  ^  wsv  051  ^  wsv  083  ^  wsv  249  等[6’7]， 但这 些极早 期基因 的表达 产物的 功能还 
没有被 揭示， 并 不清楚 它们所 调控的 靶位是 什么。 其他 病毒极 早期基 因产物 对宿主 
或病毒 的调控 也尚不 清楚。 

3.  病 毒基因 组复制 

病毒 全部遗 传信息 均被携 带在病 毒基因 组中， 它的 复制是 繁衍子 代病毒 所必需 
的。 病 毒的复 制通常 在基因 组的某 一特定 区域即 复制起 始区， 并且需 要相关 的复制 
蛋白 参与。 例如， WSSV、 ISKNV 和 LCDV 这 些大的 DNA 病毒， 其复制 过程相 
当 复杂， 它 们的复 制起始 区及复 制点目 前尚不 清楚， 也 未鉴定 出调控 和启动 复制的 
各种复 制起始 因子。 

4.  子 代病毒 的装配 

病毒感 染细胞 后最终 要完成 的事情 是利用 宿主原 料制造 的各种 子代病 毒元件 
(囊膜 蛋白、 核衣 壳蛋白 和基因 组等） 进行 拼装和 包装。 装配过 程涉及 许多蛋 白质- 
蛋白 质之间 的相互 作用， 以 及蛋白 质-核 酸之间 的相互 作用， 装 配完整 的成熟 子代病 
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毒才 具备侵 染性。 对于 WSSV， 已 经证明 4 种主 要囊膜 蛋白： VP28,  VP26、 VP24、 
VP19 这 4 种蛋 白和脂 类通过 互作形 成囊膜 的基本 架构， 其他 低丰度 蛋白被 VP24 或 
VP26 募集到 基本架 构中， 进一 步通过 蛋白间 的网络 状相互 作用形 成完整 的囊膜 。借 
助 VP26 作 为链接 蛋白， 通 过与衣 壳蛋白 VP51 的 结合， 完 成病毒 的包膜 [M°3。 但目 
前仍 然有许 多值得 探究的 问题， 如衣 壳蛋白 如何组 装成衣 壳粒？ 病毒基 因组如 何压缩 
进人 衣壳？ 以 及囊膜 蛋白间 如何发 生有序 和精确 的网络 状相互 作用？ 

总之， 目前对 水生动 物病毒 在细胞 和分子 水平上 的了解 还远远 不够， 需要进 行大量 
的 基础性 研究， 才能 揭示病 毒感染 的分子 机制， 突破 水生动 物病毒 性疾病 的防治 瓶颈。 
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海 水虾、 贝类细 胞体外 建系难 题解析 

Analysis  of  the  Difficulties  in  Shellfish  Cell  Line  Establishment 

海 水虾、 贝类 是最具 有经济 价值的 海洋无 脊椎动 物养殖 品种， 其 养殖业 发展迅 
速， 已创造 出了巨 大的经 济效益 和社会 效益。 但不幸 的是， 近年 来虾、 贝类 尤其是 
对虾流 行病的 大规模 暴发， 使虾、 贝 类的养 殖产量 大幅度 下降， 仅对 虾养殖 业的综 
合损 失每年 就高达 20 亿〜 30 亿元。 为了解 决虾、 贝 类养殖 业中的 大规模 死亡问 
题 ，虾、 贝 类疾病 尤其是 病毒性 传染疾 病也越 来越受 到人们 的高度 重视。 迄今为 
止， 已 发现多 种虾、 贝类 病毒， 仅对 虾病毒 就有约 20 种 ，虾、 贝类 病毒已 经成为 
各国学 者的研 究焦点 之一[1'=、 要 全面了 解和研 究这些 病毒， 必须建 立这些 病毒及 
其 宿主细 胞的保 持和体 外培养 技术， 而虾、 贝类细 胞系的 建立是 研究病 毒分离 、鉴 
定、 繁 殖及其 感染机 理的理 想的体 外研究 体系， 也是从 根本上 解决和 治疗病 毒病的 
关键 W。 此外 ，虾、 贝 类细胞 系在免 疫学、 细胞生 物学、 遗 传学、 发育 生物学 、基 
因组学 以及细 胞工程 育种等 许多领 域均具 有重要 的研究 价值。 但 到目前 为止， 仍没 
有 成功建 立虾、 贝类细 胞系的 报道， 致使 对虾、 贝类病 毒的研 究手段 还仅仅 局限于 
动物 实验、 组织 病理、 原 代组织 培养、 透 射电镜 观察和 基因克 隆等。 因此， 海水 
虾、 贝类 细胞系 的建立 已成为 目前急 需突破 和解决 的国际 性技术 难题， 也是 目前的 
研究 热点， 各国学 者纷纷 开始了 这方面 的研究 工作。 

对海 水虾、 贝类的 细胞培 养最早 开始于 1960 年， ¥%0等[11 首次 进行了 牡蛎组 
织 的原代 培养。 1971 年， Peponnet 和 Quiot 在 率先开 始了甲 壳类动 物细胞 的原代 
培养 1986 年， 中国台 湾学者 Chen 等[6] 首次 成功启 动了斑 节对虾 卵巢细 胞的原 
代 培养。 1996 年， 中 国学者 Tong 和 Miao 成功启 动了中 国对奸 ( Penaeus  chinen- 
sis) 淋巴细 胞的原 代培养 W。 直到 20 世纪 90 年代 之后， 学者 们通过 在培养 液中添 
加 促进细 胞贴壁 和生长 分裂的 因子成 功进行 了继代 培养， 如先 后获得 了皱纹 盘鲍外 
套膜细 胞[8]、 中国对 虾甲壳 下表皮 细胞™ 和类淋 巴细胞 M 等的 继代培 养物。 1995 
年后， 学者们 又将海 水虾、 贝类细 胞建系 的希望 寄托于 肿瘤基 因的转 染技术 ，如 
Tapay 等利用 SV40  T 肿瘤 基因转 染成功 使原代 培养的 细角滨 对虾类 淋巴细 胞突破 
了衰 老期， 获得 了可传 20 〜 30 代的 继代培 养物， 但随 后细胞 又进人 了停止 生长和 
分裂 的死亡 危机期 [1°]。 2004 年， Lang 等[11] 在 日本对 虾多种 组织中 发现了 一种新 
型端 粒酶， 并 推测该 酶可能 是建立 日本对 虾类淋 巴细胞 系的关 键性限 制因素 。为 
此， 便 有人提 出利用 肿瘤基 因和端 粒酶的 两步转 基因法 有望能 突破海 水虾、 贝类细 
胞建系 难题的 观点， 但至 今仍未 见到成 功建系 的研究 报道。 到目前 为止， 虽 然已成 
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功 建立了 昆虫细 胞系， 并 在虾、 贝类细 胞培养 方面取 得了一 些令人 鼓舞的 研究结 
果， 但至今 仍没有 成功建 立虾、 贝类细 胞系的 报道。 

海 水虾、 贝类 细胞建 系之所 以成为 国际性 难题， 是 因为至 今还没 有建立 起适合 
虾、 贝 类细胞 体外生 长和分 裂的理 想的体 外培养 体系， 包 括适宜 的培养 组织、 培养 
条件、 培养 液添加 物尤其 是能促 进细胞 生长和 分裂的 信号分 子等。 出 现该问 题的根 
本 原因之 一是目 前对海 水虾、 贝类 细胞生 理学、 细胞生 物学、 基因 组学、 蛋 白质组 
学 以及代 谢组学 等基础 理论研 究严重 滞后， 使学者 们对海 水虾、 贝类 的生长 与分裂 
调控 机制至 今仍不 清楚。 要解决 这个问 题就必 须高度 重视海 水虾、 贝 类的基 础理论 
研究、 加强 支持的 力度。 此外， 海 水虾、 贝类 的连续 发育进 程在实 验室内 难以控 
制， 使学者 们对海 水虾、 贝 类的相 关理论 研究受 到了实 验动物 取材和 繁殖季 节等的 
严重 限制， 这也是 造成海 水虾、 贝类基 础理论 研究严 重滞后 的原因 之一。 要 解决这 
个 问题迫 切需要 开展海 水虾、 贝 类模式 动物的 研究， 如 海洋卤 虫作为 甲壳动 物模式 
动 物的研 究与推 广等， 以加速 学者们 对虾、 贝类基 础理论 研究的 进程。 

目前， 建立海 水虾、 贝类细 胞系的 主要困 难是： ① 所建立 的体外 培养体 系无法 
持续促 进虾、 贝类 细胞的 生长与 分裂； ②没有 找出能 持续促 进虾、 贝 类细胞 体外生 
长与 分裂的 有效添 加物； ③有 关虾、 贝类 细胞生 长及分 裂调控 机制的 基础理 论研究 
严重 滞后； ④缺 少可用 于虾、 贝类 基础理 论研究 和细胞 培养研 究的理 想模式 动物。 

尽管 目前海 水虾、 贝类 细胞建 系仍为 国际性 难题， 但已经 取得了 较多可 喜的研 
究 进展， 并获得 了虾、 贝类 细胞的 继代培 养物， 离细胞 建系成 功的距 离越来 越近， 
相信 经过各 国政府 的大力 支持和 学者们 的共同 努力， 攻 克虾、 贝类细 胞建系 的国际 
性难题 已为时 不远。 
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鱼能 抵抗寄 生虫感 染吗？ 

Can  Fish  Resist  the  Infection  of  Parasites? 


寄生虫 寄生于 鱼体， 通常 会造成 机械性 损伤， 继发 性感染 细菌、 病毒， 还能挤 
压和阻 塞鱼类 的组织 器官， 掠夺 鱼类的 营养， 另外， 有 些寄生 虫还可 以分泌 毒素毒 
害 鱼体， 这些 危害都 会影响 鱼类的 健康和 生存。 目前鱼 类寄生 虫病的 防治主 要依靠 
化学 药物， 但是， 由于 化学药 物的大 量使用 给人类 健康和 环境带 来严重 的危害 ，因 
此， 寄生虫 病的免 疫防治 逐渐成 为许多 科研工 作者关 注的焦 点问题 之一。 然而 ，人 
类发达 的免疫 系统尚 难有效 阻止寄 生虫的 感染， 发育尚 不完善 的鱼类 免疫系 统能否 
抵抗寄 生虫的 感染， 是寄 生虫病 免疫防 治研究 首先要 面对的 问题。 

鱼 类能否 抵抗寄 生虫的 感染是 指鱼类 能否通 过先天 免疫和 获得性 免疫来 抑制和 
减轻寄 生虫的 侵人和 危害。 首先， 鱼类在 长期的 进化过 程中逐 渐建立 起一种 天然防 
御能力 ，鳃、 皮肤和 消化道 黏膜中 的吞噬 细胞、 溶菌酶 和补体 等非特 异性的 保护物 
质 组成抵 御寄生 虫感染 的有效 防线。 而 体液中 的吞噬 细胞、 溶 菌酶、 蛋 白酶、 肿瘤 
坏 死因子 （TNF)、 白细 胞介素 （IL) 和 促肾上 腺皮质 激素等 因子能 抑制或 杀死寄 
生虫， 或者限 制侵人 体内的 寄生虫 数量。 寄生 虫感染 后导致 鱼类产 生的特 异性抗 
体， 能识别 寄生虫 抗原并 对该寄 生虫发 挥清除 或杀伤 效应， 同 时对同 种寄生 虫的再 
感染也 具有一 定的抵 抗力。 通 常寄生 虫感染 产生的 特异性 免疫比 较弱， 不能 完全消 
除已感 染的寄 生虫， 一旦 用药物 清除体 内的残 余寄生 虫后， 宿 主已获 得的免 疫力便 
逐渐 消失， 称为带 虫免疫 (premunition), 这是寄 生虫感 染中常 见的一 种免疫 
现象。 

硬骨鱼 类免疫 系统包 括免疫 器官、 免 疫细胞 和免疫 分子。 鱼类主 要的免 疫组织 
和器官 有肾、 胸腺、 脾和黏 膜淋巴 组织， 肾脏是 鱼类重 要的淋 巴细胞 组织， 也是鱼 
类重 要的抗 体产生 器官； 胸腺 一般认 为是鱼 类的中 枢免疫 器官， 是淋 巴细胞 增殖和 
分化 的主要 场所， 并向血 液和外 周淋巴 器官输 送淋巴 细胞， 在 鱼类免 疫应答 中的作 
用可能 是参与 T 淋巴 细胞的 成熟， 主 要是承 担细胞 免疫的 功能； 脾 脏是鱼 类红细 
胞、 中性 粒细胞 生产、 贮存 和成熟 的主要 场所， 它 由红髓 和白髓 组成， 包含 有椭圆 
形 的淋巴 小泡， 内 有大量 的淋巴 细胞、 巨噬 细胞； 鱼类 皮肤、 鳃和消 化道的 上皮组 
织中存 在淋巴 细胞、 巨噬 细胞和 各类粒 细胞， 分 泌特异 性抗体 与黏膜 中溶菌 酶和补 
体 等非特 异性的 保护物 质组成 抵御病 原感染 的有效 防线。 鱼类 的免疫 细胞分 为淋巴 
细胞 和吞噬 细胞， 淋 巴细胞 主要参 与特异 性免疫 反应， 吞噬细 胞主要 参与非 特异性 
免疫 反应。 鱼 类的免 疫因子 主要有 免疫球 蛋白、 补体、 C 反应 蛋白、 溶 菌酶、 干扰 
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素等。 

鱼类 抵抗寄 生虫感 染主要 依靠非 特异性 免疫。 寄生虫 感染鱼 类后， 虫体 周围的 
宿 主组织 一般会 有炎症 反应， 如 红肿、 黏液 增多， 病理 组织切 片观察 可以发 现结缔 
组织 增生， 淋 巴细胞 增多， 并在虫 体周围 聚集， 这 表明免 疫细胞 在发挥 作用， 在一 
定程度 上可以 限制寄 生虫的 生长和 存活。 鱼类的 特异性 免疫对 寄生虫 的感染 也有一 
定的 作用。 寄 生虫的 感染能 刺激鱼 类产生 特异性 抗体， 通常， 鱼类对 寄生虫 感染产 
生的 特异性 免疫比 较弱， 是 一种伴 随免疫 (concomitant  immunity), 也就 是说抗 
体的 产生并 不能完 全消除 病原。 在 经小瓜 虫感染 的斑点 叉尾鲴 中能检 测到高 度特异 
性的抗 纤毛虫 抗体， 其抗血 清在体 外凝集 活寄生 虫的能 力与血 清中的 抗体水 平是高 
度相关 的[1]。 

寄 生虫与 宿主长 期相互 适应， 协同 进化， 形 成了能 逃避宿 主免疫 效应的 机制， 
称免 疫逃避 （immune  evasion) 。 寄生虫 的免疫 逃避机 制十分 复杂， 寄生虫 在宿主 
中营 寄生生 活时， 能 在其生 活史的 不同阶 段产生 不同的 抗原， 某些寄 生虫能 够修饰 
表面 抗原， 或者 仅在生 活史后 期出现 具有抗 原活性 的蛋白 片段， 来避 免宿主 对其产 
生免疫 反应。 越来 越多的 证据表 明原虫 能改变 树突细 胞提呈 抗原和 免疫调 节的功 
能， 使得它 们逃避 特异性 免疫和 非特异 性免疫 [2] ， 而蠕 虫的免 疫逃避 策略包 括：寄 
生 于免疫 盲区、 形成 包囊、 吸 附宿主 蛋白于 寄生虫 表面、 外表膜 的高度 翻转性 [3)、 
抑制细 胞免疫 [4]、 生活史 中抗原 变化、 分泌 补体抑 制剂、 释放 大量可 溶性抗 原等。 

与 细菌、 病毒 相比， 寄生虫 的抗原 复杂， 变异 较大， 鱼类 寄生虫 疫苗的 研究进 
展 缓慢， 许多研 究尚处 于实验 阶段。 目前， 鱼类 为数不 多的寄 生虫疫 苗是弱 毒疫苗 
和灭活 疫苗， 已研发 的娃鱼 隐鞭虫 ( Crypt.obia  salmositica) 减毒活 疫苗可 保护娃 
鱼幼 鱼和成 鱼至少 2 年不患 隐鞭虫 病['] ; 毒力较 低的微 抱子虫 ( Lom.a  salmouac') 
作 为疫苗 有较好 的预防 效果， 但并未 获得完 全的抗 感染能 力^;  Dickerson 和 
Clark™ 研制的 小瓜虫 疫苗能 保护斑 点叉尾 鲴至少 1 年 以上； He 等[8] 克隆了  316hp 
的小 瓜虫抑 动抗原 基因片 段并在 大肠杆 菌中表 达重组 蛋白， 致 死剂量 攻毒金 鱼后免 
疫组存 活率达 95  %。 寄生虫 保护性 抗原的 氨基酸 序列及 其编码 DNA 序列 的确定 
使 得在大 肠杆菌 中能表 达重组 蛋白， 用该 重组蛋 白免疫 后初步 显示对 鱼有一 定保护 
作用， 因此 DNA 疫苗成 为新的 鱼类寄 生虫疫 苗研制 方向。 

鱼 类基础 免疫学 的发展 较晚， 对于鱼 类抵抗 寄生虫 的免疫 机制还 远没有 完全弄 
清。 寄生虫 逃避鱼 类免疫 反应的 机制很 复杂， 如抗原 性改变 (antigenic  variation)： 
寄生虫 表面抗 原性的 改变是 逃避免 疫效应 的基本 机制， 有些寄 生虫在 宿主体 内寄生 
时， 其表 面抗原 性发生 变异， 这样就 直接影 响免疫 识别； 抗 原伪装 (antigenic  dis¬ 
guise)：  指寄生 虫体表 结合有 宿主的 抗原， 或者 被宿主 的抗原 包被， 妨碍了 宿主免 
疫 系统的 识别。 另外， 寄 生虫的 发育往 往有明 显的阶 段性， 抗原复 杂而且 变异很 
大， 又 由于绝 大多数 寄生虫 还不能 在人工 条件下 离宿主 培养， 这就给 提取和 纯化保 
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护性 抗原带 来许多 困难， 使得 寄生虫 的免疫 学基础 研究和 疫苗研 制非常 困难， 任重 
而 道远。 
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水 产养殖 病原微 生物的 耐药性 


Antimicrobial  Resistance  of  Pathogenic  Microorganism 
in  Aquaculture 


微生物 的耐药 性是指 微生物 在反复 接触药 物后， 对 药物的 敏感性 下降甚 至完全 
消失的 现象， 又称 抗药性 [1]。 自 20 世纪 40 年 代抗生 素问世 以来， 抗 微生物 药物在 
人类、 养殖动 物的多 种疾病 治疗中 发挥了 巨大的 作用， 但 发展到 现在， 微生 物耐药 
性现 象成为 了当前 微生物 研究领 域极具 挑战性 的难题 m 。 微生 物耐药 性产生 的机制 
是 什么？ 如 何评估 耐药性 微生物 带来的 威胁？ 如 何避免 微生物 产生耐 药性？ 这一系 
列 问题都 是须要 面对并 解决的 紧迫 性课题 [ 11 。 

微 生物产 生耐药 性的机 制较为 复杂， 目 前学者 们对此 认识还 不深人 透彻， 已发 
现的有 以下几 个方面 [M]: ①产生 药物失 活酶， 这类酶 可以水 解或修 饰进人 微生物 
体 内的药 物使得 药物化 学结构 遭受破 坏或失 去生物 活性， 目前 报道的 主要有 卜内酰 
胺酶、 氨基 糖苷钝 化酶、 乙酰转 移酶、 红霉素 类钝化 酶等； ②改 变药物 靶部位 ，是 
指微 生物通 过产生 诱导酶 对微生 物自身 成分进 行化学 修饰， 或 通过基 因突变 使得药 
物 作用靶 位发生 改变， 使 药物无 法与靶 部位结 合发挥 作用； ③ 改变代 谢途径 和代谢 
状态， 一些 抗微生 物药物 可与微 生物生 长所必 需的某 些物质 结合， 影响其 生长繁 
殖， 微生 物则可 通过改 变原有 代谢途 径或通 过休眠 状态来 实现耐 药性； ④抗 性基因 
的 转移， 某 些药物 敏感微 生物在 获得耐 药基因 后即可 获得耐 药性， 耐 药基因 可以通 
过质粒 转移、 转座子 和整合 子等方 式实现 转移； ⑤生物 膜通透 性降低 和生物 被膜的 
形成， 膜通透 性的降 低使得 药物进 人微生 物体内 的含量 减少， 而生物 被膜的 产生可 
阻止 药物进 人微生 物体， 从 而使微 生物表 现出耐 药性； ⑥ 主动外 排系统 作用， 微生 
物可以 将进人 体内的 药物通 过主动 外排系 统排出 体外， 使得药 物不能 在其体 内得到 
积累， 从而 产生耐 药性。 微生 物耐药 机制的 多样性 使耐药 性控制 等问题 更具复 
杂性。 

由于 水产养 殖动物 生活环 境的特 殊性， 一旦 在养殖 动物上 发现耐 药性微 生物也 
就意 味在养 殖水体 中存在 该种微 生物， 并很 容易通 过水流 向其他 水域传 播扩散 ，对 
于水产 养殖动 物中微 生物耐 药性的 监测， 在国际 上刚刚 起步， 方法 学目前 尚未完 
善， 耐药 的临界 点还未 建立， 因此， 与陆 生动物 相比， 要实现 对耐药 性水产 养殖病 
原微生 物的监 测和隔 离控制 则更难 [8’9]。 同时， 水环境 中的抗 药性病 原微生 物群提 
供 了一个 庞大耐 药性基 因库， 这些 耐药性 基因可 以通过 接合传 递方式 在细菌 之间的 
进 行水平 传递， 所以水 产养殖 病原微 生物耐 药性对 人类安 全构成 一定潜 在威胁 ，但 
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目前体 外实验 研究显 示这种 耐药性 的传递 多发生 在亲缘 关系相 近的革 兰氏阴 性菌之 
间， 尤其 是肠道 杆菌之 间比较 普遍， 缺乏 关于耐 药性基 因在水 产养殖 病原微 生物与 
人类 病原微 生物之 间传递 的研究 报道， 所以目 前这种 威胁难 以得到 准确评 估[2'::'10) 。 

微 生物耐 药性的 产生是 不可避 免的， 是 生物长 期的进 化和优 胜劣汰 的结果 ，药 
物的使 用会为 耐药微 生物的 产生提 供选择 压力， 研究表 明在自 然情况 下微生 物的耐 
药 性一旦 形成便 是不可 逆的， 即便去 除该种 药物选 择压力 10 年 之久， 耐药 性基因 
水平虽 有整体 下降， 但仍可 被检测 到[11]。 虽然 当前国 内外有 开展耐 药逆转 剂的研 
究， 主要包 括耐药 质粒消 除剂、 外 排泵抑 制剂、 染色 体突变 剂等， 但 仅限于 实验室 
研究 阶段， 且 其作用 具有很 大的不 稳定性 和毒副 作用， 几 乎无法 应用于 临床， 所以 
要想通 过消除 水产病 原微生 物已经 产生的 耐药性 来实现 对危害 的控制 困难极 大[12)。 
因此我 们针对 水产养 殖业在 病原微 生物耐 药性监 测和控 制方面 存在的 不足和 问题， 
综 合应用 各项措 施来减 缓和控 制水产 病原微 生物耐 药性的 产生和 传播， 具体 有以下 
几个 方面： ①从养 殖源头 抓起， 尽量做 到少用 或不用 药物， 采用 科学、 健康 的养殖 
模式 才是减 少疾病 发生， 减少 药物的 用量， 提高 水产品 质量并 有效改 善水域 生态环 
境最 根本、 最有效 的方法 [2]; ②做到 科学合 理使用 药物， 第一 时间对 疫病做 出科学 
准确的 诊断， 做 到对症 下药， 避免盲 目用药 [1°]。 ③应加 强药政 管理， 严格 控制药 
物 的审批 标准， 加强水 产药物 的质量 监督， 控制水 产药物 的使用 管理， 并加 强有关 
病 原微生 物耐药 知识的 普及， 同 时鼓励 制订各 种指南 和治疗 规范， 促 进合理 使用抗 
微生 物药物 ④ 深人开 展微生 物耐药 机制、 药效学 和药代 动力学 研究， 以填补 
当前 研究的 空缺， 根据微 生物耐 药性发 生的机 制与药 物结构 之间的 关系， 开 发新型 
抗微生 物药物 D’2] ; ⑤水产 疫苗的 使用可 以通过 水产动 物自身 免疫系 统应答 机制战 
胜 病原微 生物， 能有效 避免微 生物产 生耐药 性[3]。 

开展水 产养殖 病原微 生物的 耐药性 的研究 是一个 重要、 长期、 系统的 科学问 
题， 它不仅 关乎水 产养殖 的健康 发展， 同时也 影响着 人类生 命健康 安全。 深 人加强 
微 生物耐 药机制 研究， 开 展基因 生态学 和基因 流模型 等新兴 研究， 促 使水产 病原微 
生物耐 药性得 到有效 控制， 使水 产养殖 业走上 绿色、 健康、 可持 续发展 
道路 [8’11,131 。 

参 考文献 

[1]  Howard  S,  Gold  MD,  Robert  C,  et  al.  Antimicrobial-drug  resistance.  Drug  Therapy, 
1996,  335：  1445-1453 

[2]  陈 清华. 水 产养殖 业中抗 生素使 用的风 险及其 控制. 水 产科技 情报， 2009,  36  (2)： 
67-72 

[3]  World  Health  Organization.  WHO  global  strategy  for  containment  of  antimicrobial  resis¬ 
tance.  2001 


水 产养殖 病原微 生物的 耐药性 


•  831  • 


[4]  Mazel  D， Davies  J.  Antibiotic  resistance  in  microbes.  Cellular  and  Molecular  Life  Sciences , 
1999,  56：  742-754 

[5]  Tenover  FC.  Mechanism  of  antimicrobial  resistance  in  bacteria.  American  Journal  of  Infection 
Control,  2006， 34  (5)：  S3- 10 

[6]  Walsh  C.  Molecular  mechanisms  that  confer  antibacterial  drug  resistance.  Nature,  2000, 
406：  775-781 

[7]  叶 贺佳， 叶 万树， 黄 东璋. 细菌 耐药性 的产生 机理及 其控制 对策. 动 物医学 进展， 2005, 

26  (10)：  33-38 

[8]  Organization  International  des  Epizooties， World  Health  Organization  and  Food  and  Agri¬ 
culture  Organization  of  the  United  Nations.  Joint  FAO/OIE/WHO  expert  workshop  on  anti¬ 
microbial  Use  in  Aquaculture  and  Antimicrobial  Resistance.  2006 

[9]  李 爱华. 水 产养殖 中使用 的抗菌 药物及 细菌耐 药性. 中 国水产 科学， 2002,  9  (1):  87-91 

[10]  郭 国强. 水产养 殖病害 防治中 的抗药 性及其 对策. 中国 水产， 2005,  5:  52-55 

[11]  Johnsen  PJ,  Townsend  JP，  Bohn  T， et  al.  Factors  affecting  the  reversal  of  antimicrobial- 
drug  resistance.  Lancet  Infectious  Disease,  2009， 9 :  357-364 

[12]  邱 进杰， 罗 艳秋. 细菌 耐药质 粒消除 剂研究 进展. 家禽 科学， 2009,  4:  39-42 

[13]  Smith  P.  Antimicrobial  resistance  in  aquaculture.  Revue  Scientifique  et  Technique， 2008, 

27  (1)：  243-264 


撰 稿人： 战文斌 唐小千 

中国海 洋大学 


•  832  • 


水产学 


鱼群行 为与精 准捕捞 

Behavior  of  Fish  School  and  Precision  Fishing 

20 世纪 50 年代 以后， 随着探 鱼仪、 水平 声纳及 网位仪 等助渔 仪器设 备的问 
世， 传 统的盲 目捕捞 作业方 式得以 改变， 特别是 针对近 海及大 洋中上 层洄游 鱼类， 
逐渐 做到了  “ 瞄准捕 捞”。 但 由于不 分个体 大小和 过量的 捕获， 使近 海甚至 大洋集 
群性 鱼类资 源严重 衰退。 为了恢 复和保 护渔业 资源， 维 持渔业 资源的 可持续 利用， 
除了 采取禁 渔期、 禁渔 区及人 工增殖 放流和 配额制 度等一 些措施 以外， 在渔 具开发 
方面也 开始了  “选 择性” 装置的 研究， 然而效 果并不 明显。 如 果能够 准确掌 握鱼群 
的 行为， 并能达 到精准 捕捞的 目的， 将对恢 复和保 护渔业 资源、 维持 渔业资 源的可 
持续 利用、 提高捕 捞效率 具有十 分重要 意义。 

鱼 群行为 是鱼类 行为学 研究内 容的一 部分。 苏联、 日本、 英国等 渔业发 达国家 
都 很重视 鱼类行 为学的 研究， 特 别是在 最近几 十年， 鱼 类行为 学研究 取得了 很大进 
展。 早在 1904 年 Lyon 报道 了鱼类 的趋流 行为， 1918 年 Parker 调查 了鱼类 听觉的 
反应， 1926 年 Kyle 在 《鱼 类生 物学》 中专 题论述 了鱼类 的洄游 问题， 1949 年 
Thibault 研 究了鱼 的视觉 对光的 反应。 但鱼 类行为 学的研 究直到 20 世纪中 叶才真 
正引起 足够的 重视， 并且这 一时期 的研究 主要是 为了适 应渔业 捕捞的 需要。 

鱼 群行为 是指鱼 类的集 群行为 和鱼类 的集群 洄游。 鱼类的 集群行 为包括 鱼群的 
结构、 集群 行为的 生物学 意义、 集群 行为的 机制及 集群行 为的发 展等， 这些 问题都 
是鱼类 社会行 为学的 最基本 内容。 弄清 楚这些 问题， 对 进一步 阐明鱼 类其他 更复杂 
的 社会行 为有着 重要的 意义， 同时， 由于 在捕捞 业中大 多数渔 具都是 以鱼群 为捕捞 
对 象的， 所以研 究鱼类 集群行 为又具 有直接 的现实 意义。 

研 究和调 查清楚 鱼群的 结构、 鱼类集 群行为 的生物 学意义 及机制 是准确 掌握鱼 
群 行为的 前提， 但到目 前为止 在此方 面的研 究还很 粗浅。 关 于鱼群 形状、 大小 、种 
类组 成及体 长组成 等鱼群 结构， 只有 苏联和 日本等 国家的 极少数 学者对 竹夹鱼 、日 
本 鍉鱼、 太平洋 緋鱼、 远东 拟沙丁 鱼等近 海洄游 性鱼类 进行了 调查和 研究， 所得结 
论也只 能作为 参考。 在鱼类 集群行 为的生 物学意 义中， 最有说 服力的 就是饵 料鱼群 
对捕食 的防御 作用。 Parr 于 1927 年观 察到， 当鱼群 受到攻 击时， 鱼 群会变 得更加 
密集 [1]。 现 在普遍 认为， 集群 行为不 仅可以 减少饵 料鱼被 捕食鱼 发现的 概率， 而且 
还可 以减少 已被发 现的饵 料鱼遭 到捕食 鱼成功 捕杀的 概率。 对 鱼类集 群行为 的捕食 
作用 及其他 作用的 研究就 更少。 Partridge 于 1982 年根 据航空 照片分 析了大 型金枪 
鱼 鱼群的 结构， 认为 某些捕 食鱼可 能也会 以合作 的方式 协调它 们的捕 食行为 [2]; 
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1931 年， Alle 认为， 与单独 个体鱼 相比， 鱼群 对不利 环境的 变化有 较强的 抵抗能 
力[:1。 另外， 在 鱼类集 群机制 方面， 目 前研究 表明， 鱼的 信息主 要是通 过声音 、姿 
态、 水 流化学 物质、 光闪 烁和电 场来传 递的， 除此 之外， 信息 传递也 可能通 过接触 
方式来 实现， 所以， 视觉、 侧线 感觉、 听觉、 嗅 觉及电 感觉等 在鱼群 形成和 维持中 
均起 着重要 的作用 [4’5]:。 总之， 目 前对鱼 类集群 行为的 研究还 很少， 主要是 因为在 
实 际水域 特别是 海洋进 行该方 面的研 究非常 困难。 

洄游是 鱼群行 为的主 要表现 之一， 几 乎所有 的洄游 性鱼类 都是以 集群方 式进行 
洄 游的。 研 究和掌 握鱼群 的洄游 规律， 对 准确掌 握鱼群 行为具 有十分 重要的 意义。 
鱼 类的集 群洄游 根据洄 游性质 不同分 为生殖 洄游、 索 饵洄游 和越冬 洄游。 目 前的研 
究结果 表明， 大多数 鱼类特 别是中 上层鱼 类均具 有集群 洄游的 习性。 洄游鱼 群的规 
模 一般表 现为： 生殖洄 游所形 成的群 体规模 较大， 索饵鱼 类集群 的规模 很小， 越冬 
鱼群 在前往 越冬场 的洄游 途中， 基 本是按 照肥满 度的差 异分成 若干个 小群， 到达越 
冬 场后再 集结成 较大的 群体。 但是， 当鱼 形成较 大的群 体后， 其群体 的游泳 速度会 
明显 降低， 尤其 是生殖 集群， 通常其 洄游速 度仅为 索饵鱼 群前进 速度的 （1/4) 〜 
(1/2)™。 另外， 鱼 类洄游 过程不 仅受自 身的生 理状态 变化和 生活需 要等因 素的影 
响， 也受外 界环境 条件复 杂因素 的影响 [7’83, 因此， 目 前还很 难准确 掌握鱼 类特别 
是 大洋性 洄游鱼 类的集 群洄游 规律。 

精准捕 捞是指 在准确 掌握鱼 群即时 分布、 数量和 个体大 小的基 础上， 准 确适量 
捕 获成鱼 的渔获 过程。 进人 21 世纪， 卫 星遥测 （RS)、 地理信 息系统 （GIS)、 全 
球 卫星定 位系统 （GPS)、 声波定 位仪的 鱼群定 位系统 等高新 技术逐 渐被应 用于渔 
场海洋 环境的 研究， 为 预测渔 场起到 一定的 作用， 科学 探鱼仪 的开发 为了解 形成鱼 
群的 鱼种及 个体大 小奠定 了基础 但是， 目 前还没 有一种 较完善 的准确 探测鱼 
群即时 分布、 数量 和个体 大小的 方法。 

只有 准确掌 握鱼群 的即时 分布、 数量 和个体 大小， 才能达 到精准 捕捞的 目的， 
这也正 是今后 在渔业 上需要 攻克的 难题。 
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Fishing  Net  Hydrodynamics  and  Gear  Design 


渔网， 顾名 思义是 捕鱼用 的网， 从功能 上可分 刺网、 拖网、 张网、 围网、 建网 
和 敷网， 主要由 网衣、 纲索、 浮子和 沉子等 组成， 其中以 网衣为 主要组 成部分 ，占 
渔网 材料的 95% 以上。 当渔网 在水中 相对运 动时， 由 于水的 黏性作 用与水 流之间 
相互 摩擦， 造 成摩擦 阻力。 其次， 在渔网 尾部区 域形成 旋涡， 使尾部 区压力 降低， 
产 生形状 阻力。 同时， 在网衣 后部被 扰动的 水质点 在重力 作用下 产生了 波动， 形成 
兴波 阻力。 渔 网的摩 擦阻力 和形状 阻力主 要是由 于水的 黏性引 起的， 而兴波 阻力则 
是由水 体重力 和惯性 力作用 引起的 [1’23。 渔网只 有在外 力的作 用下， 并通过 构成网 
衣的网 线相互 传递才 能形成 一定的 形状， 如 果没有 外力渔 网就不 可能构 成形状 。因 
此， 在渔具 设计计 算和应 用时， 对 网衣水 动力的 分析与 计算是 非常重 要的， 这也是 
渔网 水动力 学的重 要内容 之一。 而网 衣水动 力成分 中的水 阻力， 关系 到网渔 具的安 
全 生产、 能 量消耗 和捕捞 效率等 问题， 因 此水阻 力的计 算和研 究是渔 网水动 力学首 
先 面临的 内容。 如图 1 所示， 建立 直角坐 标系， 坐标 原点为 0， 相对 的水流 F 方向 
为 oa: 轴， 垂直 向上为 oz 轴， 与 oa:、 oz 轴相垂 直的为 oy 轴， 流体作 用于网 衣上的 
水 动力为 R, 在 3 个方 向的分 力为亿 、沁 、兄 .。 而按 渔具作 业情况 来看， 这三个 
分 力分别 称为水 阻力、 侧向力 和升力 （图 1)。 


图 1 网衣的 水动力 
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渔 网水动 力性能 的研究 与工程 力学、 流体 力学、 海洋 学等学 科有密 切联系 ，最 
初开展 渔网水 动力性 能的研 究主要 从单片 网衣、 局部 网衣、 单个 网目、 一个 目脚和 
一 个结节 开始。 其 过程是 通过数 学力学 的理论 分析， 提出 假设， 再 依靠实 验室实 
验， 分 析取得 数据， 验 证理论 假设的 正确性 和进行 修正， 为设 计计算 提供理 论依据 
和经验 参数。 

曰本学 者田内 曾对 作用在 平面网 衣上的 水动力 进行了 分析， 他 认为网 衣的水 
动力是 由网目 组成， 而网 目的水 动力是 由目脚 和结节 组成， 每 个目脚 和结节 上的水 
动力 是彼此 互不相 关的， 其大 小是与 目脚投 影在水 流垂直 平面的 面积成 正比。 同时 
他 相应在 天然水 域进行 了 平面网 衣的试 验工作 ，从 而推得 网衣阻 力计算 的田内 
公式： 

Ra=  18  +  20  — -0.  01  a  Sv 
L  i.  a  J  」 

式中， S 为 网衣的 实际使 用面积 （也称 为缩结 面积， 缩 结系数 0.707);  r 为 相对水 
流 速度； （^和^ 分别为 网线 的粗度 和网目 大小的 一半； a 为冲角 （角 度单 位）。 

苏联 学者巴 拉诺夫 [21 也曾 在天然 水域进 行了平 面网衣 的试验 工作， 得出 了平面 
网衣与 水流方 向垂直 时的网 衣阻力 公式： 

ffD9o=735.  5 

Lt  An  a 

式中 &、 & 为网 衣的水 平和垂 直方向 的缩结 系数。 

弗里 德曼通 过风洞 试验， 导出平 面网衣 （缩 结系数 0.707) 垂直 于水流 时的网 
衣阻力 公式： 

i?200  =200  —Sv2 
a 

另外， 弗 里德曼 [2] 认为 除特别 “ 稀疏” 的网 衣外， 可以将 网衣看 成是网 目的规 
则 组合， 并 将单个 网目的 水动力 性质转 移到整 片网衣 上去， 即对 于目脚 长度、 网线 
直径、 冲角和 缩结系 数相同 的所谓 均质网 衣阻力 R 与 网目数 m 成 正比， 即 R  = 
mr ， r 为 一 个 网目的 阻力。 

通 过以上 分析， 网衣阻 力的一 般形式 R=G  G 为网 衣阻力 系数， 许多 

a 

国外 学者对 阻力系 数研究 展开的 较多， 主 要代表 人物有 日本学 者宫本 秀明、 宫崎芳 
夫 [3] 等， 前 者提岀 C,  =  h  —  +kz  — ， 阻 力系数 也与结 节有关 （An 、 As 为相应 

I  a  J  I  a  J 

的 待定系 数）， 而后 者提出 阻力系 数为： 

Cx  =  Cd9q  ( 1  —  sin— 9cos2  <P+  j  Ao  sin  0sin<pcos3  <p — 3  Ao  sin  0sin'  <f>) 

式中， 为网 目形状 系数；  9 为网 目夹角 一半； 0 是网 衣冲角 a 的余 角。 

同时， 对于网 衣张力 和形状 研究， 国 外学者 也非常 活跃， 有较多 的数值 模拟研 
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究 成果， 但主 要研究 成果需 建立在 试验结 果的基 础上， 模 拟的是 单一水 流因子 
作用。 

我国 在渔网 水动力 学研究 方面， 除了在 接受传 统的理 论外， 加强 了适合 我们渔 
网特 点的水 动力学 研究， 促进了 网衣水 动力学 的研究 进展， 1976 年 我国研 究单位 
在静水 中进行 了聚乙 烯网衣 的阻力 系数试 验研究 ，得出 了符合 我国渔 业实际 情况， 
垂 直于水 流时的 平面网 衣计算 公式： 


式中， 阻 力系数 G  —般为 400 〜 600;  io 为网 衣拉紧 宽度；  7/。 为网 衣拉紧 长度； c 
为结 节耗线 系数， 当 结节为 活结、 死结、 单线双 死结和 双线双 死结时 分别为 14、 
16、 24 和 36;  为系数 1.75 〜 2.0。 同时， 结合网 衣固有 的结构 特点， 采用 差分格 
式或 有限元 方法， 进行 网衣张 力和形 状的数 值计算 和模拟 [4) 。 

20 世纪 30 年代， 日本、 苏联、 英国 和美国 等先后 通过渔 网模型 试验及 实网监 
测等手 段开展 了渔网 水动力 学与网 具设计 方面的 研究。 由于渔 网模型 试验难 以实现 
雷诺数 相似和 满足刚 体相似 条件。 对此， 渔网模 型试验 须采用 特殊的 准则， 主要的 
渔网模 型试验 相似准 则有田 内准则 （日 本）、 巴拉诺 夫准则 （苏 联）、 狄克 逊准则 
(英 国） 和克 立司登 生准则 （美 国）， 但所有 准则均 有其相 应的条 件假设 [1’2\ 如日 
本田内 森兰: 郞和苏 联巴拉 诺夫等 提出： ①模 型网尽 可能是 没有硬 度的柔 性体； ②网 
线受 力后看 作不能 伸长； ③网 目不能 过密， 网 线不能 太粗， 缩结 系数不 能太大 ，模 
型的 网线直 径与网 目尺寸 比实物 相等； ④ 模型上 受力过 程应当 缓慢， 变化 不能太 
大。 英国狄 克逊则 要求： ①所有 长度的 大小均 需按尺 寸比例 缩小； ② 模型网 的浮子 
与沉子 的比重 必须与 实物网 相同； ③网 线材料 必须为 同一种 材料； ④ 模型网 的拖速 
必须 按模型 尺寸比 的平方 根关系 降低。 并要 求模型 网为实 物网的 1/4 或 1/8, 模型 
网的 网目尺 寸为实 物网的 1/2 或 1/4。 美 国学者 克立司 登生也 提出模 型网衣 要具有 
高 度的柔 软性， 模 型网不 小于实 物网的 （1/15) 〜 （1/10) 等。 从上 述的条 件假设 
可以 看出， 不同的 渔网模 型试验 准则都 有其局 限性， 并 不能完 全满足 实物渔 网的水 
动力学 研究。 

渔网 的水动 力学研 究渔网 在作业 状态时 单一部 件与整 体结构 受力、 局部 网衣与 
渔网 整体形 状™， 以 及与捕 捞个体 结构、 行 为和船 网工具 相互匹 配的相 互关系 。渔 
具设计 必须综 合分析 渔具的 水动力 性能、 捕捞 对象的 游泳行 为才能 使渔网 发挥低 
碳、 高效、 生态、 友好 的使用 性能。 

渔 网的水 动力学 与网具 设计既 是一个 研究多 动态因 子相互 影响、 相 互传递 、相 
互作用 的力学 问题， 包 含了传 统的静 力学、 动 力学、 运 动学。 也是一 个综合 水生生 
物运 动生长 规律的 生态学 问题， 有待人 类进一 步深人 探索与 研究。 
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中心渔 场的形 成机制 


Formation  Mechanism  of  Central  Fishing  Ground 


海 洋渔业 资源是 自然资 源的重 要组成 部分， 是 人类食 物的一 个重要 来源， 它为 
从事捕 鱼活动 的人们 提供了 就业、 经 济利益 和社会 福利。 在许多 国家， 鱼类 是日常 
生活 中重要 的组成 部分， 为 2/3 的世 界人口 提供了  40% 的蛋 白质。 例如， 在亚洲 
约有近 10 亿人依 靠鱼类 和海洋 食物作 为他们 主要的 动物蛋 白质来 源[1]。 在 世界渔 
业产 量中， 海洋 捕捞产 量占了 总量的 60% 以上。 因此 如何可 持续开 发海洋 渔业资 
源， 是 人类今 后研究 的重要 课题。 

在广 阔的海 洋中， 蕴藏 着极为 丰富的 鱼类和 其他海 洋生物 资源， 但是海 洋中并 
非到 处都有 可供捕 捞的密 集鱼群 分布。 因 为海洋 中的鱼 类和其 他海洋 动物并 不是均 
勻分布 在各个 水域， 而是由 它们本 身的生 物学特 性和受 外界环 境因素 的共同 影响或 
作 用呈现 出不同 的分布 状态。 因而， 有的 海域鱼 类比较 密集， 有的海 域比较 稀疏； 
有 的海域 具有开 发利用 价值， 有 的海域 则不具 备开发 价值。 我 们通常 所说的 海洋渔 
场， 一般是 指海洋 经济鱼 类或其 他海产 经济动 物比较 集中， 并 且可以 利用捕 捞工具 
进行 作业， 具 有开发 利用价 值的一 定面积 的场所 （海 域）。 其 中能够 获得高 产的海 
域， 我们 又称为 “中 心渔场 ”1=]。 

不同种 类或者 处于不 同生长 阶段的 同一种 类的海 产经济 动物， 它 们中心 渔场的 
分布 也是不 同的。 例如， 分布 在北太 平洋海 域的重 要经济 头足类 一 柔鱼 (  Om- 
matrephes  bartrami) ， 包 括西部 冬春生 群体、 西 部秋生 群体、 东 部冬春 生群体 、东 
部秋生 群体。 西部 冬春生 群体在 8 〜 11 月中 心渔场 分布在 150° 〜 165°E、 39° 〜 46°N 
海域， 并逐月 自西南 向东北 移动； 而东部 冬春生 群体、 东部秋 生群体 的中心 渔场则 
分布在 170°E 以东海 域[:」。 

随着全 球气候 以及海 洋环境 年间变 化日趋 激烈， 鱼 类渔场 空间分 布的变 动也日 
益 频繁， 特别 是随着 水温的 升高以 及生态 系统的 变化， 鱼类向 北或向 南分布 的界限 
不断 拓展， 并形成 渔场。 因此， 中 心渔场 形成及 其年间 分布是 动态变 化的， 如何来 
分析 和判断 中心渔 场形成 机制， 以及 如何利 用海洋 环境， 并 结合鱼 类本身 生活习 
性， 来准确 预测中 心渔场 的空间 分布， 是一个 很难的 课题。 

近百 年来， 随着科 学技术 的进步 和渔业 生产的 发展， 了解 渔业资 源生物 的数量 
变动 以及这 些生物 在海洋 中的分 布状态 和行动 规律， 成 为渔业 发展过 程中所 必须解 
决的 基础性 问题。 而海 洋环境 的变动 是与上 述问题 密切相 关的。 1892 年日 本渔业 
学者 松原新 之助等 汇编了 《水 产考察 调查报 告》。 该书 汇集了 当时渔 业生产 者对渔 
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场 和渔场 生物学 方面的 知识， 是 一部极 其珍贵 的古典 文献， 是 日本海 洋渔场 学研究 
的经典 著作。 19 世纪 中叶， 北欧渔 业极为 发达， 人们 也开始 关心海 洋渔业 资源和 
渔场的 调查研 究[4]。 1901 年 成立了 国际海 洋考察 理事会 （ICES)。 此后， 渔 业资源 
和渔场 的调查 工作得 到迅速 展开， 同时 也取得 了一些 显著的 成果。 1906 年 
Nathansohn 经过 对大量 渔业生 产资料 及其实 践的研 究后， 首 先提出 “ 上升流 水域， 
一 般生产 力高， 因而形 成优良 渔场” 的 论断， 简称为 “ 上升流 渔场法 则”。 与此同 
时， 日本 学者北 原多作 等也开 展了渔 业资源 的基本 调查， 于 1910 年 与冈村 金太合 
著 编写了 《水 理生 物学要 摘》， 阐明了 水族的 消长与 海洋理 化因子 的关系 [\。 1918 
年北 原多作 提出了  “ 鱼群在 潮镜处 集群” 的 法则， 简称为 “北 原渔况 法则” [6] 。在 
欧美， 许多 学者如 Hjort、 Pettersson、 Graham、 Walford 等相 继发表 了论文 ['] ， 
在 他们的 著作中 都涉及 渔场学 的研究 成果， 但是没 有进行 系统的 论述和 研究。 I960 
年 日本学 者宇田 道隆以 其长期 在海洋 渔业资 源和渔 场方面 的研究 成果为 基础， 汇集 
各 方面的 知识和 理论， 出版了 《海 洋渔 场学》 一书， 该 书是世 界上第 一次系 统地阐 
述 了渔场 学的基 本原理 和研究 内容， 为渔 场学学 科体系 的建立 奠定了 基础。 以后， 
1961  年的  Laevastu  和  Hela  出版了  Fisheries  Hydrography ， 1971  年 进行了 补充和 
完善， 并 改名为  Fisheries  Oceanography ;  1981  年  Laevastu  和  Murry  合著了 
Fisheries  Oceanography  and  Ecology , 这些著 作的出 版对今 后渔场 学的进 一步发 
展 和研究 都作出 了较大 的贡献 [; 。 

上述 学者在 研究过 程中， 根据 大量的 渔业生 产实践 和海洋 学原理 认为， 在大陆 
架、 潮镜、 上 升流、 涡流、 礁堆等 海域能 够形成 渔场， 但并没 有在理 论上进 行很好 
的 解释， 为什么 这些鱼 类在这 些海域 集群， 集群 规模为 什么不 一致， 集群时 间和季 
节受 到哪些 因素的 影响， 均没 有得到 圆满的 解释。 

鱼类的 集群、 分布和 洄游， 除 了受鱼 类本身 的生理 特征、 生 态习性 影响外 ，还 
与外 界环境 因素有 着密切 关系。 因此， 中心 渔场形 成机制 涉及以 下研究 内容， 即在 
什么海 域或什 么海洋 环境条 件下能 够形成 渔场， 包括 渔场的 位置、 分布面 积等； 何 
时可以 捕捞？ 即渔 汛何时 开始、 盛渔 期何时 开始、 渔汛 何时结 束等； 捕捞何 种鱼? 
包括 鱼种、 种群、 年龄 结构、 鱼体 大小、 发育阶 段等； 有多少 鱼可供 捕捞？ 包括捕 
捞对 象的资 源量、 鱼 群的密 度等； 海渔况 怎样？ 包括 水温、 盐度、 饵料生 物的分 
布、 水系潮 汐的消 长等， 以 及鱼群 的分布 状况、 渔汛规 律等； 渔 况如何 变动？ 即捕 
捞对象 资源随 时间的 变 化及其 变动原 因等。 
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鱼类对 外界刺 激的行 为反应 与渔法 

Fish  Behavior  under  External  Stimulation  and  Fishing  Methods 


鱼类 对外界 刺激的 行为反 应是研 究渔法 和渔具 设计时 的重要 依据， 捕捞 对象对 
声 、光 、电、 渔具及 其构件 等外界 刺激的 行为反 应决定 了所采 用渔法 和渔具 的捕获 
效率。 作 为一项 古老而 传统的 产业， 《易 经》、 《诗 经》 等中国 古代文 献中已 有关于 
捕鱼 工具的 记载， 唐朝 陆龟蒙 （公元 736 年） 《渔 具诗 并序》 中已有 网具、 钓具、 
投刺 渔具和 定置渔 具等渔 具渔法 分类； 而中 国历代 文献中 曾有记 载的灯 火诱鱼 、音 
响 驱鱼等 渔法， 则是鱼 类对外 界刺激 的行为 反应与 渔法的 早期应 用例证 [1]。 20 世 
纪 20 年代， 日本学 者田内 等开始 对一些 鱼类对 定置网 网墙的 行为反 应进行 研究， 
而后 部分渔 业发达 国家的 学者日 益 重视鱼 类对外 界刺激 的行为 反应及 其与渔 具渔法 
的研究 [2]。 50 年代以 后的历 次重大 国际渔 业技术 会议， 如汉堡 （1957 年）、 伦敦 
(1963 年）、 雷克 雅未克 （1970 年） 世界渔 具会议 和汉堡 （1977 年） 国际海 洋工作 
会议， 均涉 及了鱼 类行为 与渔法 问题。 1992 年， 在挪 威卑尔 根召开 的有关 鱼类行 
为与 渔法的 学术会 议中， 许 多学者 分别从 水槽试 验和数 理模型 等角度 分析了 拖网、 
围网、 定 置网、 延绳钓 等渔具 作业中 的鱼群 行为， 并强 调了在 选择性 捕捞、 资源量 
评估 和渔业 管理等 方面应 用鱼类 行为知 识的必 要性。 研 究鱼类 对外界 刺激的 行为反 
应， 不仅 与捕捞 学密切 相关， 而且 在水产 养殖、 鱼类 生态、 保护、 仿 生等诸 多领域 
有着 重要的 作用。 

鱼 在水中 呼吸、 游泳、 索食、 聚集 结群、 逃避或 威胁敌 害生物 等均属 鱼类行 
为[:1。 外界 刺激， 包括自 然刺激 和人为 刺激， 是引 起鱼类 行为反 应的条 件之一 ，鱼 
类生活 水域的 水温、 水压、 盐度、 水 流等自 然条件 的变化 属自然 刺激； 而人 为产生 
的 光线、 声 波等的 变化则 为人为 刺激。 人 类在捕 鱼活动 中所创 造的许 多渔法 或称捕 
鱼 方法， 其重要 依据就 是鱼类 行为习 性及其 受外界 刺激后 的行为 反应。 然而， 在自 
然 水域尤 其是茫 茫海洋 之中， 不 同鱼类 对不同 自然刺 激和人 为刺激 因素， 尤 其是多 
因子变 化条件 下的行 为反应 及其规 律却难 以准确 掌握。 

20 世纪 50 年代 以来， 随着 科学家 对鱼类 行为学 研究的 重视以 及相关 科学技 
术、 仪器、 监 测手段 等不断 完备， 对鱼类 受外界 刺激时 的行为 反应研 究取得 明显进 
展， 并推动 了渔具 渔法向 高效、 生 态和资 源可持 续利用 方向的 发展。 例如， 以大多 
数鱼类 特别是 中上层 鱼类视 觉辨色 能力为 基础， 初步明 确了刺 网网片 材料颜 色和透 
明度、 所 采用网 线材料 的规格 （粗 细）、 作 业时环 境光照 度与渔 获率的 关系。 以网 
具包 围鱼群 为捕捞 原理的 围网， 其 捕捞目 标主要 为集群 性强的 鲐鱼、 太平洋 鲱鱼、 
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金 枪鱼等 中上层 鱼类， 围捕 作业时 水平游 离鱼群 受到网 具阻拦 时的水 平转向 、“散 
群” 或下潜 等行为 特性， 决 定了围 网作业 的下网 位置、 围 网网具 高度与 长度、 网具 
下沉速 度等渔 法和渔 具设计 参数。 拖 网以过 滤水体 的方式 捕鱼， 鱼类 对于渔 船产生 
的 噪音、 运动 渔具的 视觉以 及渔具 运动产 生的声 音和振 动等外 界刺激 做出的 行为反 
应， 因不同 鱼类、 所 处作业 拖网的 方位、 所受到 的刺激 因素和 强度而 不同， 鱼类在 
进人网 囊前很 少穿过 运动中 的网目 逃逸， 大部 分鱼类 会顺着 拖网移 动方向 快速游 
动， 其行为 反应特 点和捕 获对象 的游泳 速度决 定了拖 网作业 时渔船 的拖曳 速度； 大 
网目及 超大网 目拖网 的发展 也是基 于鱼类 在拖网 前端受 大网目 切割水 体产生 声音、 
振动 或水幕 的刺激 而不会 穿越网 目逃逸 的行为 特征。 另外， 依 据部分 鱼类趋 向外界 
刺激 的行为 反应， 也可 以实现 对目标 鱼类的 诱集和 捕捞， 如利 用部分 鱼类在 一定强 
度的 直流电 场中， 会与 电力线 平行并 游向阳 极的鱼 类趋阳 反应， 人类 发明了 无网电 
捕捞 [:i  ; 利用鱼 类的趋 光行为 特点， 使用 灯光诱 集鱼群 从而进 行捕捞 的光诱 鱿鱼钓 
和 灯光围 （敷） 网已成 为成熟 的作业 方式。 

近 年来， 负 责任捕 捞已成 为世界 各国渔 具渔法 研究的 重点， 科学 家在研 究鱼类 
受 外界刺 激时的 行为反 应的基 础上， 先后开 发出拖 网效能 装置、 渔获 物分离 装置、 
副渔获 物减少 装置、 渔获 物大小 选择装 置及选 择性捕 虾装置 等各种 选择性 渔具装 
置， 对 防止虾 拖网兼 捕幼、 杂鱼， 释放 幼鱼和 海龟等 都起到 了积极 的作用 W  , 另 
外， 人类在 江河建 立的水 电站， 往 往是洄 游鱼类 必经之 路上的 “ 车匪路 霸”， 在水 
电站的 涡 轮机组 前安装 水下闪 光灯 以 恐吓鱼 类远离 机组， 进而 将其引 导 至专门 建造 
的 鱼道， 从而 达到保 护目的 [5]; 利 用海豚 的感知 频率较 一般鱼 类高的 特点， 在大型 
流刺网 上装备 超声扬 声器， 这种超 声警报 声一般 鱼类听 不到， 所以不 会影响 捕捞效 
果， 而 海豚对 此声波 的感知 强烈而 远离， 从而起 到了保 护海豚 不会触 网的作 用[6]。 

鱼 类对外 界刺激 的行为 反应， 涉 及环境 科学、 信 号学、 鱼类神 经学、 进 化等众 
多 学科及 其相互 交叉。 随着人 类对海 洋认知 的不断 加深， 新 材料、 监测、 电子 、信 
息等 新技术 的发展 应用， 已对鱼 类的趋 光性、 视 觉运动 反应、 声音 和化学 刺激反 
应、 摄 食感觉 和捕食 行为以 及对气 泡幕、 纲 索和网 片等的 反应进 行了大 量研究 ，并 
取得了 一定进 展®。 然而， 此前 多数是 以水槽 试验、 观 察和理 论计算 为基础 的单刺 
激因子 研究， 而对于 不同的 鱼类、 在不同 的海域 环境条 件下， 受 光线、 声音、 电磁 
场、 化学 物质、 水流、 温 度等多 因子交 互刺激 所产生 的行为 反应及 规律， 大 规模鱼 
群 在受到 惊吓、 刺激时 的游动 方向， 受外 界刺激 的鱼类 与鱼群 是否或 如何进 行信息 
传递， 不 同鱼类 对不同 外界刺 激的行 为反应 记忆、 敏 感度、 方向定 位和感 知机理 
等， 仍 有待人 类进一 步深人 和长期 探索与 研究。 
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Target  Identification  and  Abundance  Estimation 
in  Acoustic  Fish  Detection 


声学探 鱼利用 声波对 水中鱼 类进行 探测， 是 水声学 在渔业 资源调 查研究 中的一 
个应 用分支 w。 它 采用走 航式回 声探测 -积分 技术， 沿 调查航 线对全 水层的 生物资 
源及 其垂直 分布进 行连续 观测， 具有 快捷、 取样 率大且 不破坏 生物资 源和生 态环境 
等 优点， 与传统 的拖网 调查相 比具有 明 显的优 越性。 

声学探 鱼在原 理上是 具有简 单但严 格的物 理学基 础的。 当声 波遇到 鱼体时 ，会 
产生 回波。 理 论上， 人们可 以根据 回波的 强度与 多寡分 析鱼类 在水中 的分布 及其数 
量， 从而 实现鱼 类资源 的定量 评估。 然而， 实际 应用中 并非如 此直截 了当。 

在鱼 类资源 的声学 探测过 程中， 我们记 录的是 回波的 强度或 能量。 首先， 回波 
的 强度取 决于单 个鱼体 对声波 的反射 能力， 称之为 鱼类的 目标强 度[1]。 而鱼 类的目 
标 强度又 取决于 鱼体各 组织、 器 官的密 度和声 波的传 播介质 —— 海水 的密度 之间的 
差异。 在鱼 类的各 组织、 器 官中， 鳔内气 体的密 度与海 水介质 的反差 最大， 对有鳔 
鱼种 而言， 90% 〜 95% 的反 射能量 来自鳔 的贡献 [2]， 因 此鳔的 体积与 形状是 影响鱼 
类 目标强 度最为 重要的 因素。 鳔 可分为 闭鳔和 喉鳔两 大类。 喉 鳔鱼类 的鳔有 鳔管， 
通过 食道或 消化道 与外界 相通， 需 要时很 多鱼类 可到海 面吞人 空气， 亦可通 过肛门 
迅 速向外 界排出 气体， 因此 喉鳔鱼 类多是 善于进 行大范 围昼夜 垂直移 动的中 上层鱼 
类， 如緋、 鍉等； 闭 鳔鱼类 的鳔管 退化， 鳔腔 封闭， 具 有分泌 气体的 迷网， 从而保 
障了鳔 内气体 的相对 稳定， 因 此闭鳔 鱼类多 为垂直 移动范 围较小 的底层 鱼类， 如鳕 
鱼、 小黄 鱼等。 由 此可以 推断， 在其他 条件相 同的情 况下， 有 鳔鱼类 的目标 强度要 
远远 大于无 鳔鱼类 的目标 强度； 闭鳔鱼 类的目 标强度 则要大 于喉鳔 鱼类的 目标强 
度。 这为 探测种 类的声 学识别 提供了 可能。 然而 由于同 一鱼种 个体间 鳔体可 能存在 
的差异 以及不 同鱼种 鳔体间 可能存 在的相 似性， 使得相 近种类 间的目 标强度 分布出 
现 重叠， 从而 削弱了 声学探 鱼的目 标识别 能力。 

另外， 回波 的强度 还取决 于所探 测鱼类 的数量 密度。 鱼类 资源的 声学评 估是建 
立在线 性理论 的基础 上的， 即回波 能量的 总和与 所探测 鱼类的 数量呈 线性、 正比关 
系[1]。 为满 足这一 条件， 从声散 射理论 角度， 就 要求目 标鱼类 对声波 的散射 处于几 
何散 射区； 相 应地， 声 学探鱼 所用声 波的波 长一般 要小于 鱼体甚 至鱼鳔 的尺寸 。此 
时， 目标 对声波 的散射 具有很 强的指 向性， 亦即 不同方 向上散 射波的 强度差 别很大 
(但 一般具 有一定 的规律 )[3]。 这就意 味着， 即 使是同 一鱼类 个体， 当 其相对 于声波 
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收发体 （换 能器） 所 处角度 （一般 以鱼体 与水平 面之间 的夹角 度量， 称为 “倾 角”) 
不 同时， 鱼体表 现出的 “ 表征” 目标 强度可 能相差 很大； 换 言之， 大 个体的 鱼类或 
目标强 度大的 鱼类的 回波强 度可能 低于小 个体的 鱼类或 目标强 度小的 鱼类的 回波强 
度。 这既 进一步 增大了 单纯利 用回波 强度进 行目标 识别的 难度， 又增 加了鱼 类资源 
数 量评估 的不确 定性。 因此 探测目 标的自 动识别 与鱼类 资源数 量的准 确评估 一直是 
声 学探鱼 研究的 难点与 热点。 

在 探索声 学目标 智能识 别的征 程中， 人们先 后利用 回波信 号所包 含的丰 富信息 
进行 了多种 尝试， 主要 包括两 条技术 路线， 一是 宽带技 术与多 频技术 利用鱼 
类在不 同频率 下的声 学响应 特征或 “ 印记” 对 目标鱼 种进行 识别； 二 是中枢 神经网 
络人工 智能模 拟技术 利用 鱼类集 群行为 特征在 回声信 号中的 反映， 训练 中枢神 
经网络 程序进 行种类 识别。 一般 而言， 声信号 的频谱 越宽， 其 携带的 信息就 越多； 
而 鱼类在 不同频 率下的 声学响 应特征 或声学 “ 印记” 各不 相同。 Simmonds 和 
Armstrong™ 利用工 作频率 范围为 27 〜 54kHz 的 宽带探 鱼仪对 多个鱼 种的响 应频谱 
进行了 测定， 并 据此进 行鱼种 识别， 其单鱼 种识别 的准确 性可达 90% 以上， 对两 
混栖鱼 种识别 的成功 率亦达 75%。 然而这 些研究 一直停 留在可 控的实 验的水 平上， 
离自 然条件 下的应 用尚有 相当的 距离。 多 频技术 利用不 同频率 下同一 目标群 体回波 
强度 的差别 进行种 类识别 [1]， 并在 种类组 成较为 简单、 集群性 强的南 极磷虾 探测中 
得以 应用， 但对中 低纬度 多种类 混栖鱼 类的识 别研究 仍是不 得其门 而人。 中 枢神经 
网络人 工智能 模拟技 术则进 一步利 用回波 信号中 所包含 的鱼群 尺度、 形状、 所处水 
层等反 映鱼类 行为的 参数进 行鱼种 识别。 Haralabous 和 Georgakarakos[6- 1 曾 对三个 
小型集 群性中 上层鱼 类的鱼 群进行 了识别 研究， 据称 其准确 率可达 90% 以上； 但 
其后续 推广应 用似乎 有限。 种 类识别 仍是声 学探鱼 的一大 难题。 

声学 探鱼的 另一难 题为鱼 类资源 的准确 评估， 这主 要源自 鱼类目 标强度 表征值 
的不确 定性。 如前 所述， 鳔的 体积与 形状是 影响鱼 类目标 强度最 为重要 的因素 。对 
喉 鳔鱼类 而言， 由 于其鳔 体多不 具备分 泌气体 的迷网 或其功 能严重 退化， 其 鳔内气 
体 在水下 得不到 补充， 鳔的体 积将随 其所处 水层深 度的增 加而被 压缩， 因此 喉鳔鱼 
类的 目标强 度将随 着水深 的不同 而变化 [7] 。 另外 脂肪和 还鳔一 起构成 鱼类浮 力的重 
要 来源， 鱼类脂 肪含量 以及性 腺发育 的季节 性变化 均能够 引起鳔 的体积 与形状 、进 
而目 标强度 的变化 &s]。 此外， 鱼类 对声波 的散射 一般还 具有很 强的指 向性， 当鱼 
类处于 不同的 行为姿 态导致 其倾角 发生变 化时， 其表 征目标 强度也 不同。 因 此鱼类 
的目标 强度既 存在具 一定规 律的、 受其昼 夜垂直 移动影 响的昼 夜变化 和受其 生理发 
育 影响的 季节性 变化， 还存在 受其瞬 时行为 （倾 角） 影响 的随机 性动态 变化。 

综上 所述， 探 测目标 的智能 识别与 数量评 估是声 学探鱼 的两大 难题， 而 这两大 
难题 均与鱼 类的声 学特性 （包 括目 标强度 及其声 散射指 向性） 密切 相关。 根 据渔业 
声学 的发展 趋势， 未来 鱼类声 学特性 研究可 采取两 个技术 途径。 一 是仿真 模拟技 
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术[1°]， 通 过鱼鳔 体积、 形 状的测 定与数 字化， 根据 声散射 理论， 建 立适宜 的鱼类 
声散射 模型； 二是实 验测定 技术， 通过 受控实 验或现 场测定 [;1 ， 对鱼 类的目 标强度 
及 鱼类行 为特征 （倾 角） 进行直 接测定 研究， 建 立鱼类 目标强 度经验 模型。 以上两 
个途径 可互为 补充， 逐步 建立不 同鱼类 声散射 特征及 其行为 特征数 据库， 结 合声学 
探鱼过 程中的 鱼类生 物学与 鱼类行 为现场 观测， 实现探 测目标 的智能 识别， 提高数 
量评 估的准 确性。 
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卫 星遥感 能直接 识别鱼 群吗? 

How  to  Detect  Fish  School  by 
Satellite  Remote  Sensing  ? 


如 果鱼类 均匀地 分布在 全球海 洋中， 人类 将因经 济成本 过高而 难以开 展商业 
捕捞。 而鱼类 在海洋 中主要 以集群 的形态 出现， 因此 鱼群的 侦察与 识别既 是开展 
商业捕 捞的关 键技术 之一， 也是渔 场海洋 学研究 中的重 要科学 问题。 20 世纪之 
前， 人们主 要通过 近距离 的目视 或听觉 来观察 海流、 涡漩、 天气、 海 洋水色 、浪 
花 和海鸟 活动等 状况， 依靠 经验来 判断在 哪里可 以下网 捕鱼， 即鱼 群在水 域中的 
分布、 数量、 群体 组成以 及移动 方向等 [1]。 近百 年来， 科学 技术的 进步使 得人类 
可以借 助各种 器具和 先进的 技术设 备来观 察获取 更多的 海渔况 信息， 以提 高鱼群 
侦 察的准 确性。 1919 年美国 渔业局 同海军 合作， 世 界上首 次利用 飞机进 行空中 
目视侦 察鱼群 试验， 此后 利用对 海洋环 境及生 物学参 数的分 析进行 鱼群侦 察的方 
法逐 渐兴起 ra。 第 二次世 界大战 之后， 各国普 遍采用 飞机大 范围搜 寻鱼群 或采用 
航空遥 感获取 各种鱼 群与渔 场环境 信息。 此外， 20 世纪 40 〜 60 年代， 相 继出现 
了垂直 探鱼仪 和渔用 声纳， 水声侦 察也成 为鱼群 侦察的 主要手 段之一 I960 
年 美国成 功发射 世界上 第一颗 实验气 象卫星 “TIR0S-1” 号， 标志 着卫星 航天遥 
感 侦察鱼 群技术 时代的 到来， 至 80 年代， 卫 星遥感 侦察鱼 群从试 验研究 逐步进 
人 实用阶 段[41« 显而 易见， 卫星 遥感能 够识别 与侦察 鱼群， 但卫星 遥感如 何实现 
鱼群 的识别 不仅在 技术上 具有复 杂性， 而且也 是卫星 遥感海 洋监测 应用中 的一个 
难题。 

卫 星遥感 的鱼群 侦察与 识别主 要通过 掌握鱼 群所在 水域的 外部现 象特征 和水体 
环 境特征 来判断 识别。 卫星 遥感直 接侦察 鱼群主 要是通 过监测 鱼群及 其活动 所表现 
出的外 部现象 特征来 进行。 利 用卫星 遥感对 鱼群所 在水域 水体环 境特征 的监测 ，进 
而通过 海洋环 境要素 与海洋 鱼类地 理分布 间存在 的响应 关系、 空间配 置关系 等来进 
行 鱼群的 侦察 与识别 则 属于卫 星遥感 间 接侦察 鱼群。 

卫 星遥感 直接侦 察鱼群 需要非 常高的 时空分 辨率的 卫星遥 感影像 才能实 时监测 
鱼 群及其 活动所 引起的 各种外 部现象 特征。 以往 采用航 空遥感 通过目 视观察 或采用 
飞 机航空 摄影、 视频 摄像、 微光 电视、 激光 雷达、 航空 侧视雷 达等传 感器， 实时获 
得由 鱼群引 起的水 体表层 的各种 现象， 如近水 面鱼群 影像、 鱼群的 颜色、 鱼 群引起 
的波 浪以及 海鸟分 布等， 从而得 到鱼群 分布、 种群 大小、 鱼群洄 游等信 息®。 但由 
于受到 遥感卫 星飞行 高度、 飞行 姿态等 参数的 限制， 这 些航空 传感器 无法直 接应用 
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到 遥感卫 星载荷 平台。 虽 然目前 商业遥 感卫星 空间分 辨率已 经高达 0.6m, 军事侦 
察卫星 更高达 厘米级 精度， 空 间分辨 率完全 具备了 直接识 别大范 围鱼群 的能力 ，但 
此 类卫星 视场范 围小、 重现周 期长、 成 本高、 波段 设置等 并不适 合渔场 监测， 难以 
做 到每天 实时动 态监测 数千乃 至数万 平方千 米的鱼 群及其 活动。 因此， 卫星 遥感间 
接侦 察鱼群 便成为 当前主 要的鱼 群侦察 与识别 的技术 手段。 

卫星遥 感间接 的鱼群 侦察的 准确性 主要取 决于两 方面： 一 是卫星 遥感渔 场环境 
监 测的时 空分辨 率及信 息提取 精度； 二是 鱼群地 理分布 及变化 受水体 环境变 化的影 
响 如何， 也 就是水 体环境 驱动鱼 群移动 及分布 变化的 机制是 什么。 

卫 星遥感 渔场环 境监测 通常采 用中低 分辨率 的气象 卫星、 海洋 卫星、 海 洋动力 
卫 星等监 测获取 海洋水 体表层 温度、 海洋 水色、 海流、 海冰、 海浪和 海面风 场等信 
息。 此类卫 星空间 分辨率 一般为 0.8 〜 5.  0km， 每 天可以 获取相 同水域 2 幅 以上的 
卫星 影像， 具有 很高的 时间分 辨率， 可 以实现 每天或 每周监 测渔场 环境的 动态变 
化， 从而 实现对 鱼群所 在水域 环境的 掌握。 但卫 星遥感 渔场环 境监测 仍存在 着一些 
局 限性， 如海 洋水色 （叶 绿素） 反 演精度 不高， 海洋水 色观测 的可见 光波段 及海洋 
水温观 测的红 外波段 受云、 雾 遮挡等 天气影 响大， 对鱼 群活动 影响显 著的海 水盐度 
探测 还处于 试验阶 段等。 不过 人们已 经找到 了解决 此类问 题的一 些可行 方法， 如微 
波遥 感卫星 可以穿 透云、 雾 直接监 测提取 水温、 盐度 信息， 多 源数据 融合可 获取完 
整的渔 场海况 数据， 克 服云、 雾的 影响。 

渔场环 境的动 态变化 如何影 响鱼群 的分布 及其洄 游移动 方向， 是 卫星遥 感侦察 
识 别鱼群 的另一 个关键 问题。 鱼 群的活 动受到 环境、 产卵和 索饵等 多种因 素的影 
响， 目 前人们 还无法 做到全 面监测 鱼群活 动的各 种影响 要素， 因此通 过渔场 环境的 
遥感 监测及 信息获 取来侦 察鱼群 主要采 用统计 分析、 空间 叠加等 方法， 研究 掌握鱼 
群的分 布及洄 游移动 同渔场 环境要 素间的 相关关 系或空 间配置 关系。 

此外， 卫星 遥感主 要监测 获取的 是渔场 水域的 表层环 境特征 信息， 鱼群 栖息水 
层的环 境如何 则较难 获取， 也 影响到 鱼群侦 察的准 确性。 值 得指出 的是， 目 前全球 
海洋观 测计划 （ARGO) 所 获取的 浮标数 据可获 取水下 1000m 至表层 的渔场 水温、 
盐 度及溶 解氧等 信息， 有 助于掌 握鱼群 所在水 层的栖 息环境 特征。 

卫星遥 感技术 能够实 现对渔 场海表 信息连 续的大 范围、 高 精度、 全天候 的同步 
采集。 卫 星遥感 侦察鱼 群的主 要难点 在于卫 星遥感 时空分 辨率的 进一步 提高、 渔场 
次表层 信息的 获取以 及人们 对鱼群 活动与 渔场环 境相互 关系的 掌握。 
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人 工鱼礁 及其生 态功能 


Artificial  Reef  and  Its  Ecological  Functions 


人 工鱼礁 是人为 地设置 在水域 中的构 造物， 用 以改善 水生生 物柄息 环境， 为海 
洋生物 （包 括水生 植物） 提供 索饵、 繁殖、 生长、 发育等 场所， 从而达 到保护 、增 
殖生物 资源和 提高渔 获质量 的目的 [1]。 事 实上， 自然水 域中任 何具有 一定规 模的人 
为 构造物 都有可 能起到 类似天 然岩礁 或其他 类型生 境的生 物聚集 效果， 并逐 渐演变 
为区别 于天然 生境， 又颇 具生态 价值的 人工栖 息地， 也称人 工栖所 [2 。 

最初 投放人 工鱼礁 的目的 是诱集 鱼类， 并将其 捕获， 所以叫 鱼礁； 又因 为鱼礁 
作为 捕携技 术的副 渔具用 来诱集 鱼类， 进 行捕捞 生产， 所以 曾使用 “ 渔礁” （fishing 
reef)  一词。 随 着人工 鱼礁的 发展， 其 用途和 诱集对 象不断 扩大， 已不 仅用于 诱集鱼 
类进行 捕捞， 同 时还能 给鱼类 提供良 好的生 息繁殖 场所， 即能够 起到增 殖和保 护鱼类 
的 作用， 因此就 采用了  “ 鱼礁”  (fish  reef) 这一 词语。 目前， 人 工鱼礁 除继续 在鱼类 
资源 的产卵 增殖、 保育 养护、 阻隔 诱导、 聚集捕 捞以及 适宜流 场环境 造成、 初级生 
产力提 高等各 个方面 发挥作 用外， 还 广泛应 用于虾 蟹类、 贝 螺类、 藻 草类等 的增殖 
和 养护， 鱼礁的 种类已 多达几 百种。 通过 人工鱼 礁对海 洋生物 资源的 利用已 不再是 
直接 捕获， 而是 更多地 注重其 栖息地 的生态 功能， 将人 工鱼礁 作为一 种生物 资源的 
增殖 和养护 手段， 以实 现可持 续的、 环 境友好 的渔业 生产。 因 此最初 “人工 鱼礁” 
中的 “ 鱼”和 “ 礁”， 其内 涵现已 拓展延 伸至各 类海洋 生物物 种以及 它们的 栖息环 
境。 为了全 面地概 括现代 “人工 鱼礁” 的真正 含义， 1988 年 在美国 召开的 第四届 
国 际人工 鱼礁会 议上把 “人工 鱼礁”  (artificial  reef) 正式 更名为 “人工 栖所” （ar¬ 
tificial  habitat )[3] 。 

人工鱼 礁的科 学问题 是伴随 着其规 模化建 设而产 生的。 1975 年日本 率先在 
《沿 岸渔场 整备开 发法》 中 将人工 鱼礁作 为公益 事业并 纳入国 家财政 专项， 为使人 
工鱼礁 建设取 得最大 的渔获 效果， 日本水 产工学 研究者 们从多 个角度 进行了 积极探 
索。 藤井 秦司从 各地的 人工鱼 礁实践 中总结 得出， 一艘 单人渔 船能在 人工鱼 礁区进 
行 一天渔 业作业 并盈利 的最小 鱼礁规 模应在 400 空 立方米 以上， 因而 提出了 单位鱼 
礁的 概念； 在此基 础上考 虑各单 位鱼礁 的协同 作用， 以 鱼礁群 和鱼礁 带构筑 人工鱼 
礁 渔场， 从而 提高渔 获效率 [4]。 中 村充根 据不同 水深的 鱼樵高 度与湍 流高度 的实验 
结果， 认为 礁高水 深比取 1/10、 佛鲁 德准数 Fr 为 0.  09 时， 人工鱼 礁产生 的地形 
波可 影响至 海面， 他 据此建 议人工 鱼礁建 设的高 度不应 超过现 场海域 水深的 1/10; 
他 还根据 不同鱼 类相对 于鱼礁 的位置 和距离 将鱼类 划分为 3 种 类型， 即鱼礁 内部或 
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礁体 接触的 i 型 鱼如六 线鱼、 褐菖 鈾等， 鱼礁 近旁的 n 型鱼 如鲷 科类、 鲆鲽类 ，以 
及鱼礁 外围的 I 型鱼 如黄条 if、 鲐鯵等 [5]。 作为鱼 礁投放 地点的 选择方 法之一 ，日 
本人 针对其 近岸海 域内波 发达的 特点， 利 用鱼礁 设置来 改变内 波传播 方向， 从而驱 
赶或诱 导鱼类 至特定 水域， 以利 于捕捞 作业。 日本 人工鱼 礁大规 模建设 10 多 年后， 
产生 了鱼礁 的掩埋 下陷等 问题， 木 村晴保 根据运 动力学 相似原 理开发 了波流 引起的 
不 同粒径 的泥沙 运动对 人工鱼 礁的掩 埋的数 学模型 W。 这些 研究成 果对日 本的人 
工鱼礁 建设具 有很大 的指导 作用， 有些 成果如 礁高水 深比、 单位鱼 礁等甚 至对中 
国 20 世纪的 人工鱼 礁试验 产生了 深刻的 影响。 但是， 由于我 国近海 水深浅 、潮 
流 大等特 点与日 本海况 条件存 在很大 差异， 实 际建设 过程中 适用性 较差； 同时， 
随着近 海渔业 资源由 于捕捞 过度和 栖息环 境恶化 等原因 而急剧 衰退， 人工鱼 礁建设 
已由原 来单纯 的渔获 目的延 伸拓展 至作为 生物资 源增殖 养护的 手段， 因此， 对人工 
鱼礁科 学问题 的关注 也从工 程学向 生态学 和生态 系统学 转变。 例如， 20 世纪 80 年 
代我国 人工鱼 礁试验 阶段， 许多 研究工 作都是 针对人 工鱼礁 的材料 构成、 投放规 
模、 生物 附着、 集鱼 效果和 渔场形 成等展 开的。 而 21 世纪初 开始的 人工鱼 礁规模 
化建设 阶段， 已 开始关 注鱼礁 的栖息 地生态 修复、 鱼礁生 境群落 特征、 礁区 生态系 
统 能流等 方面。 

对 人工鱼 礁生态 功能及 其效应 的认识 是随着 人们不 断开展 的人工 鱼礁建 设以及 
科学 研究而 逐渐加 深的， 目前已 知的几 个方面 包括： ① 鱼礁投 放引起 的局部 缓流区 
域 及阴影 区域， 以及 中空结 构和凸 起结构 等特殊 环境能 为一些 特定种 类如褐 菖鈾、 
许氏 平鈾、 乌 贼等提 供它们 喜好的 产卵或 避敌、 育成 等栖息 场所； ② 礁体作 为固着 
基质， 其表面 的贝螺 类及海 藻类等 附着生 物能为 游泳生 物及海 参和鲍 鱼等棘 皮动物 
等提 供摄食 饵料； ③局部 流态变 化引起 鱼礁周 边海底 沉积物 粒径重 新分布 导致沙 
蚕、 线 虫等埋 栖类底 泥生物 聚集， 从而 吸引以 它们为 摄食对 象的虾 蟹类、 鲆 鲽类等 
近底 层游泳 生物； ④钢铁 材质类 鱼礁释 放铁离 子等， 补 充局部 水体微 量元素 平衡， 
从而 改善水 质并提 高海域 初级生 产力， 有 利于资 源增殖 及渔场 形成； ⑤大规 模抛石 
等 鱼礁建 设不仅 改变海 床基质 布局、 增加大 量埋栖 类生物 饵料、 形成 新的底 层生物 
群落， 同时 通过营 造上升 流域， 促进海 水上下 交换， 提高 局部海 域新生 产力， 形成 
鲐 鯵鱼、 小 黄鱼等 洄游性 鱼类渔 场等。 以 上几个 方面往 往相互 关联、 协 同作用 ，经 
长期相 互交叉 作用和 演变、 耦合， 最终形 成相对 稳定的 人工鱼 礁生态 系统及 资源增 
殖 体系， 如图 1 所示 [7]。 

但是， 处于海 水非定 常流动 环境下 的人工 鱼礁， 其 各个生 态功能 及其效 应并非 
都能独 立地和 完整地 体现； 而且作 用对象 的海洋 生物又 具有较 强的移 动性， 它们对 
鱼礁海 域的利 用有的 是常年 性的， 也有的 是阶段 性的。 因此， 不同海 域环境 特点、 
不 同人工 鱼礁建 设规模 及礁体 结构， 以及不 同生物 对象等 因素， 都会 使人工 鱼礁上 
述 生态功 能的发 挥产生 差异。 就目前 的人工 鱼礁研 究方法 和手段 而言， 还很 难就一 
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处 海域的 人工鱼 礁建设 所产生 的生态 效益进 行定量 评价。 以 鱼礁区 渔获量 增加为 
例， 是因 为人工 鱼礁建 设营造 了海域 的产卵 场或育 成场， 从而 使渔业 资源本 身在该 
海域利 用生物 饵料增 殖呢？ 还是因 为人工 鱼礁建 设营造 了适宜 的生存 空间， 仅仅将 
别处海 域的其 他种类 诱集到 这里， 而整个 海域的 总资源 量并未 増加？ 事 实上， 这个 
问题 到现在 也没有 很好的 
了” 这点 达成了 共识。 

|  I  | 

提 高初级 生产力 


增 强背养 盐垂直 
输送’ 并 加速其 
扩散， 增 加溶氧 


改变局 部流态 


提供 n、 I 型生 
物 栖息避 敌环境 


种 类丰富 
度增加 


种 类个体 


图 1 人工鱼 礁生态 功能及 其资源 增殖体 系结构 
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显然， 人 工鱼礁 的生态 功能及 其效应 已不能 简单地 仅仅从 最终的 渔业资 源量变 
化来 考虑， 而是 必须将 其纳人 局部海 域生态 系统中 ，从 “人工 鱼礁结 构及规 模一栖 
息地 改善一 系统能 流变化 一生物 产出” 的 各个环 节深人 研究， 逐一解 明它们 的过程 
及 效率， 才能 真正、 全 面地把 握人工 鱼礁的 生态功 能及其 效应。 只有 解析清 楚这些 
过程， 才 能根据 现场海 域的环 境特点 和产出 目标等 因素， 合理 地设计 人工鱼 礁建设 
的 规模及 其配置 组合， 最大 效率地 发挥人 工鱼礁 的生态 功能。 
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水产 品保鲜 的生物 化学基 础及品 质控制 


The  Biochemical  Bases  of  Freshness  Keeping  of 
Aquatics  and  Its  Quality  Control 


水产 动物的 生活环 境和食 物链与 陆生动 物迥然 不同。 水产 动物死 亡后， 其鲜度 
和 品质均 处于持 续快速 下降的 状态。 按 其表观 现象的 变化， 可以 分为死 后僵硬 、解 
僵 （自 溶） 和腐败 3 个 阶段。 死后僵 硬和解 僵过程 是在内 源性酶 作用下 完成的 ，腐 
败过 程则是 由于微 生物繁 殖带来 的外源 性酶作 用下发 生的， 而随 着解僵 的开始 ，腐 
败 就已经 开始。 由于 保鲜理 论与技 术研究 薄弱， 我国水 产品在 保鲜物 流环节 上的损 
失率为 25% 〜 30%， 而 发达国 家的损 失率则 控制在 5% 以下。 因此， 系统研 究水产 
品 在储藏 过程中 的生化 变化， 揭 示其变 化进程 与品质 变化的 规律， 对 于充分 高效地 
利用水 产品营 养源， 提高 人类生 活质量 和健康 水平具 有重要 意义。 水 产品鲜 度变化 
的理论 基础和 品 质保持 技术是 水产品 精深加 工领 域的关 键科学 问题。 

水产品 死后变 化与其 糖原、 磷酸 肌酸及 ATP 等能 量代谢 有关的 生物化 学变化 
及在 蛋白自 溶酶作 用下的 蛋白质 变化密 切相关 [1]。 

水 产动物 死后， 肌肉中 ATP 分 解是发 生的最 重要的 生物化 学变化 之一。 水产 
品种类 不同， 其 ATP 分解模 式差异 较大。 影响 鱼贝类 肌肉中 ATP 分解的 因素较 
多， 主 要包括 鱼种、 养殖 方式、 捕捞 方式、 致死 条件、 包装 方式、 贮藏 温度、 天然 
鱼与养 殖鱼的 区别等 [2] 。 上述 因素对 ATP 降解 作用及 鲜度影 响的变 化规律 有过较 
多 报道， 但 ATP 变 化与水 产品鲜 度品质 之间的 规律性 缺乏系 统性的 研究。 随着我 
国 水产养 殖技术 的不断 进步， 系统研 究养殖 新品种 的养殖 模式、 保 鲜方法 对肌肉 
ATP 分 解模式 及分解 规律的 影响， 揭示其 在储藏 过程的 变化规 律及与 鲜度的 关系， 
以 及新型 养殖品 种的品 质特性 与加工 特性， 具有 重要的 意义。 

水产品 死后， 其肌肉 中的糖 原通过 糖酵解 作用而 产生乳 酸或丙 酮酸， 不 仅直接 
促 进鱼贝 类死后 僵直的 发生， 而且对 鱼贝类 色泽、 保 水性、 弹 性及鱼 肉凝胶 性能等 
品质特 性都有 影响。 猪 宰杀后 出现的 水猪肉 （PSE) 现 象就是 由于猪 在宰杀 后由于 
高 代谢速 率导致 持续高 温和低 pH 并产生 剧烈的 蛋白质 变性引 起的。 由于糖 酵解作 
用 发生的 过快， 导致猪 肉出现 死后肌 肉苍白 （pale)、 质地 松软缺 乏弹性 （soft)、 
肌肉 表面渗 出肉汁 (exudative) 等现象 [3'4\ 目前， 对 水产品 死后发 生的糖 酵解研 
究大 多局限 于对糖 原酵解 产物、 pH 对肌肉 色泽的 影响。 虽然 由于糖 原糖酵 解作用 
引起 鱼片、 扇贝 柱等水 产品色 泽的变 化也是 显著的 [5]， 但对鱼 贝类肌 肉是否 同样存 
在着因 僵直速 度过快 而导致 的肌肉 透明度 下降、 弹性下 降与汁 液流失 现象缺 乏深人 
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研究。 

水产品 肌肉内 源 性蛋白 分解酶 分解肌 肉蛋 白质引 起的解 僵与自 溶 是水产 品腐败 
的重要 前提。 在 鱼贝类 死后肌 肉组织 变化中 起重要 作用的 主要有 两类蛋 白酶： 组织 
蛋白酶 (lysosomal  cathepsin) 和 I 丐 蛋白酶 （calpain)。 组织蛋 白酶是 一类主 要存在 
于溶 酶体中 的胞内 蛋白酶 ，弱酸 性环境 中易被 活化， 鱼贝类 死后， 随着 ATP 的分 
解 和糖酵 解过程 的进行 ，其 pH 最 终达到 偏酸性 的适合 组织蛋 白酶发 生作用 的范围 
内， 组织蛋 白酶主 要作用 于肌原 纤维的 肌球蛋 白和肌 动蛋白 [S]。 而钙 蛋白酶 则主要 
通过 (^2+激 活表现 出蛋白 水解酶 活性， 主要作 用于肌 原纤维 Z 线区 域的蛋 白质， 
如细丝 蛋白， 并 导致横 纹肌的 Z 盘裂解 [7] 。 在内 源性蛋 白酶作 用下发 生的软 化是牛 
肉 等陆生 动物肉 嫩化成 熟的一 个重要 过程。 但对于 水产品 来说， 由 于组织 比较柔 
软， 解 僵过程 则降低 了鱼肉 组织的 弹性， 加 快了微 生物的 人侵和 繁殖， 促进 了腐败 
过程， 是影响 生食鱼 片品质 的重要 因素， 已在多 种鱼类 死后解 僵过程 的初期 发现了 
细 丝蛋白 降解的 现象。 

综上 所述， 水产 品死后 其鲜度 和品质 变化受 到体内 代谢酶 活性、 储藏条 件及保 
藏 方法的 影响， 是一个 复杂的 生物化 学变化 过程。 特别是 ATP 分解 和糖酵 解的关 
联过 程与水 产品鲜 度及品 质的关 系是水 产品品 质控制 的理论 和技术 难题。 系 统研究 
鱼贝 类死后 肌肉中 ATP 分 解与糖 酵解系 统酶系 的生化 特性及 食品学 特性， 阐明其 
相 互影响 的协同 或抑制 关系， 研究 生物胺 等品质 指标在 保藏过 程中的 变化模 式对明 
确水 产品在 贮藏过 程鲜度 和品质 变化的 机理， 建立 完善的 水产品 品质评 价体系 ，开 
发新型 水产品 保鲜技 术具有 重要的 意义。 
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水产蛋 白质凝 胶特性 及其加 工意义 

Protein  Gel  forming  Properties  of  Fish  Meat  and 
Its  Importance  in  Product  Processing 

水产 动物肌 肉组织 是主要 的可食 部分， 其 主要的 组成成 分及营 养成分 是蛋白 
质。 鉴 于水产 动物的 原料特 点及加 工制品 的消费 需求， 尤其对 于个体 较小、 骨刺较 
多的鱼 肉组织 其加工 利用、 产品消 费面临 困难， 为 此利用 采肉、 精滤 技术得 到去除 
骨刺的 碎肉， 经 漂洗、 脱水、 添加防 止蛋白 质冷冻 变性剂 （又 称抗 冻剂， 包括蔗 
糖、 山 梨醇、 多聚磷 酸盐） 等必要 的精制 处理得 到蛋白 质为主 体成分 并具有 良好冷 
冻 保藏性 能的食 品加工 用中间 素材， 简称 “冷冻 鱼糜”  (frozen  surimi)0 

如何 充分、 有效 地利用 上述的 糜状中 间素材 —— 冷冻 鱼糜， 尤其 是其中 的水产 
蛋白质 凝胶化 作用， 开发高 品质、 高附加 值的再 组织化 鱼糜制 品成为 水产品 精深加 
工 技术的 关键。 水产 蛋白质 凝胶化 机理是 鱼肉中 富含的 盐溶性 肌原纤 维蛋白 （占鱼 
肉蛋 白质的 60% 〜 70%)， 经斩拌 或擂溃 （搅 拌和 研磨） 的机械 作用， 其组 织结构 
破 坏并在 食盐的 作用下 溶出， 其主 要成分 肌球蛋 白和肌 动蛋白 吸收大 量的水 分并相 
互结 合形成 肌动球 蛋白的 溶胶， 这 种溶胶 在低温 条件下 缓慢地 形成富 有弹性 的凝胶 
体， 再经 高温加 热形成 固定网 状结构 （其 中包含 与肌动 球蛋白 结合的 水分） 的热不 
可逆 性凝胶 制品。 为此， 冷冻 鱼糜再 加工利 用时， 需经半 解冻， 添加 一定量 （鱼肉 
的 2% 〜 3%) 的 食盐、 冰水 及其他 配料， 擂溃 （空 擂、 盐 擂和拌 擂）， 成型， 加热 
凝胶 化定型 而制成 多种鱼 糜制品 (surimi-based  food)。 

工业化 生产的 鱼糜制 品始于 日本， 1960 年， 日本 北海道 水产试 验场以 西谷氏 
为首 的研究 小组， 以 研究利 用当时 高产、 低值 的海水 鱼狭鳕 （Alaska  pollack) 为 
契机， 研 发了无 盐冷冻 鱼糜的 生产新 技术。 几乎在 同时， 京都 大学的 池内氏 等也成 
功地 开发了 加盐冷 冻鱼糜 技术， 解决 了原料 鱼蛋白 质冷冻 变性的 问题。 后来 经过不 
断 的深人 研究， 形 成了一 整套鱼 糜生产 的基础 理论， 鱼糜生 产得到 了大幅 度的发 
展， 带 动了日 本水产 加工技 术水平 的提高 及产业 能级的 提升。 鱼糜制 品一直 是日本 
水产加 工品中 的主导 产品， 产 量约为 100 万 t。 我国于 1984 年 从日本 等国家 和地区 
引 进冷冻 鱼糜和 鱼糜制 品生产 线后， 才 开始进 人较大 规模的 工业化 生产， 全 国有数 
十条 的冷冻 鱼糜生 产线、 鱼香肠 结扎生 产线、 油炸 制品生 产线、 烤竹 轮生产 线和模 
拟 制品生 产线， 研 制开发 了一系 列新型 高档的 鱼糜制 品和冷 冻调理 食品， 如 鱼丸、 
鱼糕、 鱼 香肠、 鱼卷、 鱼糕、 竹轮、 模拟 虾肉、 模拟 蟹肉、 模 拟贝柱 等鱼糜 制品和 
鱼排、 虾饼、 裹衣 鱼糜制 品等冷 冻调理 食品， 这 些产品 极大地 丰富了 市民的 餐桌。 


水 产蛋白 质凝 胶特性 及其加 工意义 


•  859  • 


衡 量鱼糜 制品感 官质量 的主要 指标有 质地、 口味、 形 态等， 其中 制品弹 性是鱼 
糜制 品质量 的重要 指标。 蛋 白质的 凝胶化 特性决 定了鱼 糜制品 的质地 品质， 其影响 
因 素复杂 多变。 其一， 由于 鱼种的 不同， 鱼糜 的凝胶 形成能 有很大 差别， 因 而鱼糜 
制品弹 性的强 弱就有 差异： 大部 分淡水 鱼比海 水鱼弹 性差， 软骨鱼 比硬骨 鱼弹性 
差， 红 肉鱼类 比白肉 鱼类弹 性差。 鱼糜的 凝胶形 成能和 弹性的 强弱也 与捕捞 季节有 
关。 不论何 种鱼， 在 产卵后 1 〜 2 个月内 其鱼肉 的凝胶 形成能 和弹性 都会有 显著降 
低。 例如， 在 4 月 下旬〜 5 月产 卵后的 狭鳕其 凝胶形 成能力 很弱， 6 〜 7 月肉 质慢慢 
恢复， 到 8 月可 恢复到 原状， 凝胶 形成能 可逐渐 增强， 弹性 恢复； 其二， 鱼 体大小 
与 凝胶形 成能的 关系。 就大部 分鱼类 来讲， 小型 鱼加工 成的鱼 糜制品 的凝胶 形成能 
比大型 鱼的要 差些。 以狭鳕 为例， 体长在 20cm 左 右的小 型狭鳕 含水量 较多， 凝胶 
形成能 极弱， 弹性 极差。 而 体长在 38 〜 42cm 的 狭鳕或 50cm 的 大型狭 鳕中， 蛋白 
质含量 较高， 凝胶形 成能和 弹性也 较强； 其三， 鱼肉的 化学组 成影响 到鱼类 肌肉的 
凝胶形 成能力 和 制品的 弹性， 这 表现在 白色肉 鱼类和 红色肉 鱼类鱼 糜弹性 上的差 
异： 一般白 色肉鱼 类蛋白 质变性 比红色 肉鱼类 要慢， 因而用 鲐鱼、 沙 丁鱼、 竹荚鱼 
和蓝 园鯵等 红色肉 鱼类作 鱼糜制 品的原 料时， 常 常由于 蛋白质 的迅速 变性而 影响到 
制品的 弹性； 其四， 原料鱼 的鲜度 与鱼糜 制品的 弹性有 一定的 关系， 随着鲜 度的下 
降 其凝胶 形成能 和弹性 也逐渐 下降； 鱼糜 漂洗与 否将直 接影响 到制品 弹性的 很大变 
化， 这种变 化主要 表现在 经过漂 洗后， 水 溶性蛋 白质、 灰分和 非蛋白 氮的含 量均大 
量 减少， 而 有利于 凝胶形 成的盐 溶性蛋 白质相 应地得 到浓缩 精制， 即 漂洗鱼 糜制作 
的制 品弹性 明显地 提高。 鱼类经 过冻结 储藏， 凝 胶形成 能和弹 性都会 有不同 程度的 
下降， 这 是因为 肌肉在 冻结中 由于细 胞内冰 晶的形 成产生 很高的 内压， 导致 肌原纤 
维蛋白 质发生 变性， 一般称 之为蛋 白质冷 冻变性 [1]。 为此， 在 有效把 握上述 鱼糜蛋 
白 质凝胶 形成特 性及其 影响因 素的基 础上， 通过添 加必要 的辅料 和添加 剂成分 ，进 
一步改 善与提 高鱼糜 制品的 风味、 口感、 外观、 产 品质量 及营养 价值。 这里 所指的 
辅 料包括 淀粉、 植物 蛋白、 油 脂和蛋 清等， 添 加剂包 括品质 改良剂 （如 促进 鱼肉蛋 
白质 分子交 联的谷 氨酰胺 转氨酶 TGase)、 调 味料、 食用色 素等。 这 些辅料 和添加 
剂可根 据产品 种类、 质量 要求、 市场 需要、 不同 地区消 费者的 习惯和 市场价 格等因 
素 来搭配 使用， 同 时应当 特别注 意各种 辅料、 添 加剂的 质量和 添加量 必须符 合相应 
的国家 卫生标 准[2]。 

鱼 糜制品 营养、 方便， 原 料来源 丰富， 产 品开发 灵活， 是 我国水 产品精 深加工 
的代表 产品。 目 前我国 水产加 工中如 何利用 好以低 值小杂 鱼为多 的海水 鱼原料 ，以 
及肌间 刺多、 养殖异 味重的 青草鲢 鳙养殖 大宗淡 水鱼原 料是水 产业持 续健康 发展的 
迫切 需求， 解决产 业发展 的瓶颈 是需要 进一步 加强水 产蛋白 质变性 的控制 （防 止原 
料鱼 糜的蛋 白冷冻 变性、 促进 制品加 工时蛋 白凝胶 形成） 基 础理论 研究、 鱼 肉蛋白 
凝胶化 （再组 织化） 技术开 发应用 研究， 以探 明原料 的加工 特性、 加工的 技术参 


数、 产品的 质量控 制等； 有效 地把握 国内外 食品市 场的消 费需求 特点， 研 发高品 
质、 系列 化的复 合加工 制品， 全面提 升我国 水产品 的加工 利用能 力和水 平™。 
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海洋 微生物 酶的特 定功能 


The  Specific  Function  of  Marine  Microorganisms  Enzyme 


地球上 到处都 存在着 生命， 从 陆地到 海洋， 从参天 大树到 肉眼看 不见的 细菌和 
病毒， 形形 色色， 种类 繁多。 生命 与非生 命最根 本的区 别在于 生命中 存在着 新陈代 
谢。 新陈代 谢是由 成千上 万个错 综复杂 的化学 反应有 秩序组 成的。 绝 大多数 化学反 
应 都是在 生物催 化剂的 参与下 进行， 这些 生物催 化剂就 是酶。 酶是由 细胞产 生的具 
有催 化功能 的一类 特殊蛋 白质， 其自然 来源有 动物、 植 物和微 生物三 大类， 但动 
物、 植 物来源 的酶受 季节、 地区、 数量 和经济 成本的 限制， 近 年来酶 的主要 来源已 
被微 生物所 取代。 

地球 表面约 70% 被海水 覆盖， 海洋环 境极其 复杂。 然而在 低温或 高温、 高静 
水压、 高 盐等极 端环境 中我们 仍然可 以发现 丰富的 微生物 资源。 深海 中的未 知生命 
据 估计有 1000 多万种 [1]。 1985 年， Barros 等在太 平洋底 部发现 一种可 生长在 
250 〜 300°C 高温高 压下的 嗜热菌 [2]， 这 确实是 自然界 的一项 奇迹。 另 一种生 活在深 
海的假 单胞菌 ( Pseudomonas  bathycete) 则可在 1000 个大气 压①下 生长。 海洋微 
生物构 成了地 球生命 形式的 独特风 景线。 海洋环 境中的 这些微 生物为 什么会 拥有如 
此众多 的神奇 功能？ 它们又 是如何 在这些 特殊的 环境中 生存下 来的？ 

科学家 们研究 发现， 微生物 要在这 种环境 中得以 生存， 必须从 自身的 生理结 
构、 代谢方 式及生 活行为 各方面 发生适 应性的 改变， 以 应对这 种极端 恶劣的 环境条 
件， 这在 很大程 度上都 要归功 于它们 体内形 形色色 的具有 各种特 殊功能 的酶。 绝大 
多 数的酶 都是蛋 白质， 蛋白质 是由氨 基酸组 成的， 海洋 中的微 生物正 是通过 改变酶 
分子的 氨基酸 组成而 赋予它 们新的 功能。 

海 洋嗜热 微生物 的酶分 子大多 具有较 短的表 面环和 较长的 《 螺旋， 其中 亮氨酸 
(Leu)、 谷氨酸 （Glu)、 精氨酸 （Arg) 和 脯氨酸 （Pro) 的含 量高于 常温菌 [3] 。由 
于这 些氨基 酸比带 同样电 荷的其 他氨基 酸具有 更大的 侧链， 同时 Pro 又能够 增加蛋 
白质变 性时的 熵值， 这就使 酶分子 在高温 条件下 保持了 良好的 稳定性 M。 与之相 
反， 海洋 低温微 生物则 采取了 不同的 策略， 它们 减少了 酶分子 中与蛋 白质折 叠和稳 
定性相 关的弱 作用键 （如 氢键和 盐键) [5]， 剔除 和替换 了蛋白 质二级 结构的 环和转 
角 处的脯 氨酸， 增加 了酶分 子结构 中环状 结构， 降低 了芳香 环的相 互作用 [6’7] 。这 
样在不 破坏酶 整体结 构的基 础上就 增加了 酶分子 在低温 下的柔 軔性， 使低温 条件下 


①  1 大气压 =1.  013  25X  105Pa， 后同。 
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酶促反 应的能 量消耗 减少， 更易 与底物 结合， 从而 维持其 新陈代 谢的顺 利进行 。而 
生活 在海面 1000m 下的 微生物 又是如 何生存 的呢？ 嗜 压微生 物体内 的酶分 子中侧 
链较 小的氨 基酸， 如 甘氨酸 （Gly)、 缬氨酸 （Val)、 天 冬氨酸 （Asp) 以及 精氨酸 
(Arg) 的 含量大 部分都 很高， 而一些 侧链较 大的氨 基酸如 酪氨酸 （Tyr) 和 色氨酸 
(Trp) 含量 则很低 [8)。 这样在 高压条 件下， 侧 链小的 氨基酸 残基依 然能够 容易地 
占据蛋 白质分 子内外 空间， 从而保 证蛋白 质折叠 成相应 正确的 结构， 保留了 酶在高 
压下 的催化 活性。 嗜 盐微生 物除了 在细胞 膜组成 及渗透 压调节 方面有 所改变 之外， 
通过 增加酶 分子中 酸性氨 基酸的 比例， 在 酶分子 表面形 成了一 层负电 屏蔽， 从而维 
持了酶 分子在 高盐环 境中的 稳定性 ™ 。 

生活在 海洋环 境中， 尤其是 海洋极 端环境 中的微 生物是 生命的 奇迹， 它 们蕴涵 
着 生命进 化历程 的丰富 信息， 代 表着生 命对环 境的极 限适应 能力， 是 生物遗 传和功 
能多样 性最为 丰富的 宝藏， 为 我们更 好地认 知生命 现象提 供了宝 贵的知 识源泉 。然 
而， 海洋 微生物 酶的研 究进展 却十分 缓慢， 有 许多问 题亟待 解决。 首 先是研 究对象 
的获取 问题。 目前， 由于大 多数海 洋极端 微生物 还生存 在人类 未能探 知的环 境中， 
同时受 到培养 技术的 限制， 许多 深海微 生物还 不能在 实验室 中进行 培养， 这 极大阻 
碍了 人类对 海洋极 端微生 物特殊 功能酶 研究的 深人。 其 次是研 究手段 问题。 常规的 
蛋白质 解离、 变性 等条件 并不适 用于海 洋极端 环境微 生物功 能酶的 研究。 例如 ，嗜 
盐 微生物 所特有 的一些 酶分子 在低离 子强度 的溶液 中极不 稳定， 这使 我们常 规使用 
的等电 聚焦等 分离蛋 白质分 子的手 段在研 究嗜盐 微生物 的功能 酶时受 到干扰 。此 
外， 探究 海洋微 生物的 进化过 程还缺 乏理论 依据。 例如， 在漫长 的历史 长河中 ，这 
些 微生物 究竟是 如何通 过自身 变化， 特 别是遗 传上的 改变， 实现 对环境 的适应 。海 
洋极端 微生物 进化的 驱动力 和遗传 机制是 什么？  一 些学者 认为， 按照 进化论 推断， 
由于海 洋极端 微生物 需要适 应新的 环境， 因此新 的功能 基因出 现了， 他们认 为促进 
新功 能的适 应性选 择作用 是海洋 微生物 特殊功 能酶产 生的驱 动力； 另 一些学 者则认 
为释 放维持 原有功 能的选 择压力 意义更 重大， 是基因 释放了 其中一 个拷贝 中 维持原 
有功能 的选择 压力， 从 而提供 了进化 的原始 材料。 究竟 哪种观 点是正 确的， 一直以 
来都 是困扰 着海洋 生物学 家的一 个重要 问题。 

然而， 伴 随着宏 基因组 技术的 发展， 科学家 已经可 以从环 境样品 中直接 提取所 
有微 生物的 基因组 DNA， 包 括那些 到目前 为止尚 不能培 养的微 生物， 从而 将它们 
克 隆到可 培养的 微生物 中进行 分析。 另外， 随着大 规模的 大片段 DNA 随机 测序、 
基因 芯片、 实时荧 光定量 PCR 技 术等新 的研究 手段以 及蛋白 质组学 技术和 生物信 
息 学技术 的广泛 应用， 人们可 以对一 些蛋白 质的功 能进行 推测， 从而 验证基 因组学 
中 的一些 推论， 并揭 示通过 基因组 学不能 充分解 析的某 些新蛋 白质的 特性。 我们有 
理 由相信 伴随着 生命科 学技术 的发展 进程， 在 不远的 将来， 我 们将能 揭开海 洋微生 
物特殊 功能酶 的神秘 面纱， 并 使它们 造福于 人类。 
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海洋生 物多糖 的结构 与生物 学作用 

Structure  and  Bioactivity  of  Marine  Polysaccharide 

继 蛋白质 和核酸 之后， 作为 生命三 大物质 之一的 糖类， 因 其结构 复杂、 活性广 
泛而受 到人们 的极大 关注。 糖类及 其复合 物不仅 是细胞 结构的 支撑物 质与能 量供给 
者， 更是 作为重 要的信 息物质 参与了 几乎所 有的生 命活动 [1]。 随着糖 化学和 糖生物 
学与现 代医学 和药学 学科间 的相互 渗透， 以及糖 类的提 取分离 和糖合 成与分 析技术 
的 进步， 糖 类构效 关系研 究的水 平不断 提高， 其内 涵和外 延不断 丰富和 扩展， 以糖 
类 为基础 的药物 研究与 开发已 经成为 21 世纪 生化药 物研究 的热点 [2] 。 

糖类药 物的开 发与其 他药物 不同， 不仅 概念和 认识需 要明确 统一， 还面 临糖类 
结 构分析 技术、 活性检 测评价 技术， 尤其糖 药物开 发技术 等多种 困难。 从 广义上 
讲， 糖类 药物不 仅包括 天然来 源的各 种真菌 和细菌 多糖、 动植物 多糖、 糖蛋白 、糖 
肽 以及糖 苷和糖 脂等， 某些经 过化学 修饰的 多糖和 寡糖也 都属于 糖药物 的范畴 M。 
海洋 是一个 特殊的 领域， 面积 约占地 球面积 70%， 蕴藏的 生物量 巨大， 其 中的糖 
类资 源最为 丰富。 由于 海洋生 物长期 生活在 低温、 高盐 和低光 照等环 境中， 形成了 
独特 的代谢 和防御 机制， 其中 的多糖 类物质 具有独 特的结 构和广 泛的生 物活性 ，为 
海 洋糖药 物开发 提供了 基础。 

在 糖类结 构与生 物活性 关系研 究及其 药物开 发中， 限制其 发展的 科学难 题主要 
有三个 方面： 一是 糖信息 数据库 的建设 问题； 二 是糖类 活性筛 选方法 问题； 三 是糖类 
药物生 物利用 度及其 药代动 力学评 价方法 问题。 糖 库的建 设是一 项长期 而十分 重要的 
工作， 是 糖药物 开发的 基础。 该工作 国外起 步早， 并取得 了一定 成绩， 如美国 Geor- 
gia 大学复 合糖研 究中心 (CCRC) 构 建了以 陆生植 物为主 的糖复 合物数 据库， 美国与 
英 国等组 成的功 能糖组 学联盟 （Consortium  for  Functional  Glycomics,  CFG) 构建了 
以体内 斤 糖链、 0 ■糖 链为 主的糖 数据库 （http:  / / www.  functionalglycomics.  org), 
苏格兰 GlycoMar 公司 （http:  / / www.  glycomar.  com/ ) 和中国 海洋大 学也在 构建和 
完 善海洋 生物糖 库等。 在 糖库建 设过程 中遇到 的难题 包括： 多糖 及其复 合物的 高效提 
取 分离、 寡糖 的特异 性降解 W、 多糖 和寡糖 结构及 其序列 分析技 术水平 较差等 m。 
这 些问题 不仅涉 及技术 和方法 问题， 也 涉及关 键设备 问题。 从 褐藻、 红藻、 绿藻以 
及软体 动物等 中提取 的海洋 多糖与 陆生植 物多糖 的不同 点之一 是其含 有硫酸 酯基和 
糖 醛酸， 其结构 分析尤 其需要 运用酶 学[6] 、 波谱 学和质 谱学的 组合技 术解决 [7] ，这 
些 组合技 术平台 的建立 是糖库 建设的 基础。 

在海洋 糖类化 合物活 性研究 方面， 除了 借用常 规的各 种分子 水平、 细胞 水平和 
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整 体动物 水平的 筛选技 术外， 糖生 物芯片 技术的 应用是 一项促 进糖科 学及糖 药物学 
发展的 高新技 术™。 该 技术体 系的建 立难度 较大， 不仅 涉及个 性化的 糖类荧 光标记 
技术、 微 量点样 与检测 技术、 固定 化技术 以及活 性评价 技术的 支持， 还需要 有特殊 
的仪器 设备和 数据分 析处理 软件的 支撑。 值 得提出 的是， 由于海 洋多糖 极性大 ，在 
运用 糖芯片 技术从 事其与 各种蛋 白质因 子相互 作用研 究中， 糖 的标记 率和在 芯片中 
的保留 率问题 一直没 有得到 解决， 也是影 响其活 性评价 的瓶颈 之一。 为了解 决该问 
题， 不仅 需要研 究特殊 的片基 材料， 而且需 要找到 特殊的 糖与片 基偶联 的方法 ，同 
时还 要考虑 标记后 不能影 响糖分 子的原 有空间 结构。 

由于糖 类物质 极性强 且多数 无紫外 吸收， 很 难像小 分子物 质那样 采用传 统的液 
质联用 （LC-MS) 技术进 行药代 动力学 研究。 在肝素 和硫酸 软骨素 等酸性 多糖药 
代动力 学研究 方面， 国外除 了采用 间接的 生物学 评价方 法外， 还采用 酶法降 解与柱 
后衍 生联用 技术。 在海洋 糖类药 物开发 方面， 虽然自 1985 年 成功开 发了我 国第一 
个 海洋糖 类新药 -藻酸 双酯钠 (PSS), 并相继 成功开 发了甘 糖酯、 海 力特、 降糖宁 
散以及 岩藻糖 硫酸酯 (FPS) 等海 洋糖类 新药， 且目前 还有多 个糖类 药物处 于不同 
临床研 究中， 但药 代动力 学方法 的建立 仍是需 要解决 的科学 难题。 在 海洋糖 药物药 
代 动力学 分析方 法上， 国内 已经运 用糖与 蛋白质 偶联物 和杂交 瘤技术 制备了 海洋糖 
类候 选药物  “971” 的 抗体， 并结 合表面 等离子 体共振 ( surface  plasmon  reso¬ 
nance,  SPR) 技术， 建立 了糖类 药物药 代动力 学的免 疫学评 价方法 [s]， 并 且该方 
法的建 立为其 他糖类 药代动 力学方 法研究 提供了 参考。 

糖类 合成不 同于蛋 白质与 核酸的 合成， 由 于没有 模板给 糖的生 物合成 带来难 
度。 体外化 学合成 由于涉 及多种 保护基 操作， 其得率 低且成 本高。 由 于海洋 多糖尤 
其海 洋酸性 多糖具 有资源 丰富、 活性 广泛等 特点， 为了 提高其 生物利 用度， 将其降 
解为 寡糖并 进行定 向化学 衍生， 或 者采用 化学与 生物转 化方法 将寡糖 与已有 非糖类 
药 物进行 耦联， 获 得新的 糖类化 合物， 通 过构效 关系的 研究， 开发海 洋糖类 新药和 
海洋中 成药， 将成 为海洋 糖药物 研究开 发的重 要途径 之一。 

随着 糖化学 与糖生 物学的 发展， 上述 科学难 题将不 断得到 解决， 尤其新 的糖类 
筛选技 术的运 用将发 现大量 活性独 特的化 合物， 海洋多 糖和寡 糖将以 其结构 新颖和 
资源 丰富的 优势， 在糖药 物的研 究开发 中显示 越来越 重要的 角色。 
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水产品 中污染 物的产 生机制 与作用 机理 

The  Generation  and  Function  Mechanism  of 
Pollution  Agents  in  Fishery  Product 

随着我 国经济 的迅速 发展， 水 产品加 工和消 费也进 人了一 个快速 发展的 阶段， 
加工技 术不断 提高， 产品产 量逐年 增加。 然而， 现代 工业的 发展也 对水产 品的养 
殖、 加工、 流通 以及消 费等各 个环节 产生一 些食品 安全性 问题， 逐渐 成为影 响消费 
者身体 健康、 生 产者经 济效益 乃至我 国水产 品国际 贸易正 常开展 的瓶颈 问题。 

水 产品中 的危害 因子主 要来自 所生 长的水 域中， 现 代工业 化的进 程以及 粗放式 
养 殖模式 对养殖 水体造 成环境 污染的 压力。 而 到底环 境中有 哪些污 染物？ 这 些污染 
物是如 何进人 到水生 生物体 内的？ 在体 内如何 代谢？ 这 些代谢 物毒理 学意义 怎样？ 
这些 污染物 及其代 谢物在 水生生 物体内 最终的 残留是 多少？ 这 些问题 一直是 水产品 
安 全领域 的重大 难题。 

水 产养殖 生物作 为存在 于水环 境中的 生命有 机体， 其存在 和延续 均直接 或间接 
地 依赖于 其周边 水环境 中的物 质循环 和能量 循环， 然而， 由于 人口的 增长、 经济的 
发 展给水 体环境 自我净 化带来 巨大的 压力， 水产品 赖以生 存的大 环境遭 受污染 ，致 
使水 产品质 量受到 危害。 调 查结果 表明， 水生生 物通过 生物富 集作用 而聚集 水环境 
中的重 金属、 石 油烃、 渔药、 农药、 有机 污染物 和生物 毒素等 污染物 [1_3]， 成为水 
产品质 量安全 的严重 隐患， 再 通过食 物链的 传递危 害人类 健康。 因此， 水产 品中的 
污染物 成为人 们广泛 关注的 食品安 全问题 ，水 生生物 对于水 环境中 污染物 的 积累与 
吸收也 成为一 个研究 热点。 

然而， 由于相 关研究 手段的 限制， 对 于水产 品中各 种污染 物的存 在状态 缺乏明 
确 认识， 国内外 对水生 生物对 于污染 物的吸 收机理 也知之 甚少。 即使 对于结 构相对 
简单 的重金 属类污 染物， 相关 研究也 多集中 在水产 品中的 分布、 积累、 迁移 等特征 
的调查 分析， 如不同 种属、 不同 组织、 不 同离子 环境对 不同重 金属元 素的富 集差异 
等 [fl， 而对 其富集 机理等 深层次 研究则 较少。 对 于其他 污染物 如烃类 物质， 由于其 
结构 复杂， 在水产 品中的 存在状 态更为 复杂， 因 此对该 类物质 的富集 机制的 研究更 
少。 在富 集机理 方面， 先 后出现 过自由 离子活 性模型 （free  ion  activity  model， FI- 
AM)、 生物配 体模型 (biotic  ligand  model,  BLM)、 亚 细胞分 区模型 ( subcellular 
partitioning  model,  SPM  )C3] , 但 是对于 控制重 金属进 人水生 生物的 具体机 理尚不 
明确。 因此， 深人研 究水生 生物对 各种污 染物质 的富集 机制， 搞清各 种污染 物质进 
人 食物链 的科学 规律， 可为 “ 斩断” 这 种富集 途径奠 定理论 依据， 进 而从源 头上杜 
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绝有 害物质 进人食 物链。 

长久 以来， 由 于缺乏 分子生 物学、 细胞生 物学、 蛋 白质组 学等现 代科学 体系的 
支撑， 人 们对于 水产品 中污染 物的研 究多限 于大剂 量的急 性毒理 研究， 以及 污染物 
在不同 组织、 器 官中的 积累、 代 谢等。 然而， 有研究 表明， 环 境中污 染物对 于生物 
体 的效应 方式往 往是小 剂量、 长期 持续的 起作用 ra， 水 生生物 养殖环 境中的 污染因 
子如重 金属、 药物 残留、 烃类物 质等， 同样有 此规律 M。 因此， 在 当今分 子生物 
学、 蛋白 质组学 方兴未 艾的机 遇下， 深 人研究 水产品 的蛋白 质组学 难题， 深 人进行 
水产品 蛋白质 结构和 功能的 研究， 将直接 阐明水 产品在 正常生 理状态 下或污 染物暴 
露所致 的病理 条件下 的变化 机制， 在此 基础上 建立不 同水产 品的生 物信息 学数据 
库， 将有 力推动 水产品 的 质量安 全监控 的长效 机制。 

虽然我 们已经 掌握了 一些样 品处理 和检测 手段， 但 是不同 地域内 各种污 染物质 
数量 和结构 的复杂 多样， 且含量 极低， 人 类对污 染物质 在水生 生物体 内的代 谢规律 
了解 甚少， 这在 很大程 度上限 制了人 们对于 污染物 的客观 认识。 目前， 人们 仅对少 
量已 明确毒 性的物 质如孔 雀石绿 [7]、 多 环芳烃 类物质 M 的代 谢规 律有所 了解， 远远 
不能 满足水 产品安 全性的 需要。 随着人 类活动 尤其是 工业化 进程的 加快， 不 断会有 
新的 物质进 人水环 境及水 生生物 体内， 而 且一些 污染物 质极有 可能在 生物代 谢过程 
中 产生毒 性更强 的物质 W， 因此， 定量研 究各种 污染物 在水生 生物体 内吸收 、分 
布、 代谢 和排泄 规律， 并运 用数学 原理和 方法阐 述污染 物及其 代谢产 物的浓 度随时 
间 变化的 规律， 对于深 人研究 污染物 的作用 机制、 阐 明代谢 途径、 明 确毒性 物质、 
制定水 产品安 全限量 标准均 具有重 要指导 意义。 

水 产品中 污染物 的进人 机制、 作用机 理和代 谢途径 等疑难 问题的 产生， 在一定 
程度 上是源 于各种 污染物 质因含 量极低 而难以 被人们 确定， 同样， 上 述问题 的解决 
也有 赖于一 系列痕 量检测 技术的 支撑， 尤其 是随着 GC-MS、 GC-MS2、 LC-MS、 
LC-MS2 设备 的应用 以及现 代纯化 技术、 衍生 化技术 及净化 技术的 应用， 为 人们对 
各种污 染物、 中 间产物 及其代 谢物质 进行定 性乃至 ng/L 水平 上的定 量研究 奠定了 
检测技 术基础 [3]。 而对于 污染物 质作用 机制的 研究， 则 有赖于 科学、 客观的 生物模 
型的 建立以 及对其 分子生 物学、 蛋白 质组学 以及酶 学的深 人研究 [1°] 。 

实 质上， 包 括水产 品在内 的所有 食品安 全问题 均涉及 不同学 科的科 学知识 、不 
同领域 的技术 知识、 不 同区域 的饮食 消费习 惯乃至 不同人 群的道 德价值 观念， 是一 
个非常 复杂的 问题。 就目前 的形势 来看， 食品安 全问题 本身就 是一个 世界级 难题， 
包括 美国、 欧盟、 日 本等在 科学、 技术、 人文素 质等各 方面均 走在世 界前列 的发达 
国家 也未能 完美地 解决食 品安全 问题。 食 品安全 其主观 上来源 于人们 认识世 界不断 
深 人的程 度以及 自我保 护意识 的逐渐 增强， 客观 上源于 市场经 济的发 展以及 食品工 
业 化程度 的不断 提高。 同样， 食 品安全 问题的 解决， 也 依赖于 科学的 进步、 技术的 
改进、 社 会公众 健康意 识的提 高以及 相关法 律法规 的不断 完善。 因此， 食品 安全问 
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题 是一个 “发 现问题 一科学 推动技 术一技 术解决 问题” 的螺 旋上升 过程。 

随着食 品工业 化程度 的不断 提高， 食品安 全问题 可能非 但不会 减少， 反 而会越 
来越 多地被 发现。 可 以说， 食 品安全 问题， 伴随 相关行 业的工 业化、 自动化 水平的 
不 断提高 而日渐 明显， 与 人类社 会的发 展如影 随形。 在现 阶段， 我们 需要做 的是尽 
量以一 个平常 心态去 看待食 品安全 问题， 以积极 进取的 心态去 解决食 品安全 问题。 

参 考文献 

[1]  Farre  MI,  Perez  S， Kantiani  L,  et  al.  Fate  and  toxicity  of  emerging  pollutants， their  me¬ 
tabolites  and  transformation  products  in  the  aquatic  environment.  Trends  in  Analytical  Chem¬ 
istry,  2008，  27  (11)：  991-1007 

[2]  El  Nemr  A， El- Sikaily  A,  Khaled  A,  et  al.  Determination  of  hydrocarbons  in  mussels  from 
the  egyptian  red  sea  coast.  Environment  Monitoring  and  Assessment,  2004,  96 :  251-261 

[3]  Wang  WX,  Rainbow  PS.  Comparative  approaches  to  understand  metal  bioaccumulation  in 
aquatic  animals.  Comparative  Biochemistry  and  Physiology,  Part  C， 2008， （148):  315-323 

[4]  Maitj  P， Banerjee  S， Maiti  P， et  al.  Accumulation  of  heavy  metals  in  different  tissues  of  the 
fish  Oreochram  is  nilotica  exposed  to  waste  water.  Enviroment  and  Ecology,  1999， 17  (4) ： 
895-898 

[5]  文 传浩， 段 昌群， 王宏镔 ，等. 对重金 属污染 不同经 历的曼 陀罗种 群总蛋 白质代 谢动态 
变化 的初步 研究. 云南大 学学报 （自 然科学 版）， 2000,  22  (2):  154-157 

[6]  James  R.  Effect  of  EDTA  on  reduction  of  cadmium  level  in  water  and  improment  of  growth 
rate  in  Oreochram  is  mossambicus  ( Peters )  .  Journal  of  Aquaculture  in  the  Tropics， 2000, 
15  (1)：  23-33 

[7]  刘 峰延， 葛 家春， 朱笑华 .孔 雀石绿 在水产 动物体 内的分 布及新 陈代谢 规律， 中国 水产， 
2006,  1：  58-59 

[8]  Richardson  DM,  Gubbins  MJ， Davies  IM， et  al.  Effect  of  feeding  status  on  biliary  PAH 
metabolite  and  biliverdin  concentration  in  placice  (  Pleuronectes  platessa )  .  Environmental 
Toxicology  and  Pharmcology,  2004,  17：  79-85 

[9]  Kostopoulou  M， Nikolaou  A.  Analytical  problems  and  the  need  for  sample  preparation  in  the 
determination  of  pharmaceuticals  and  their  metabolites  in  aqueous  environmental  matri¬ 
ces.  Trends  in  Analytical  Chemistry,  2008， 27  (11)  ：  1023-1035 

[10]  Hodgson  E.  A  Textbook  of  Modern  Toxicology.  3rd  ed.  North  Carolina：  John  Wiley  & 
Sons,  Inc. ,  2004 


撰稿人 ：林洪 

中国海 洋大学 


水产品 质量标 准的科 学基础 

Scientific  Basis  of  Aquatics  Quality  Standards 


GB/T3935.  1  一  1996 对标 准的定 义是为 了在一 定的范 围内获 得最佳 秩序， 对活 
动或 其结果 规定共 同的和 重复性 使用的 规则、 导则或 特性的 文件。 该 文件经 协商一 
致制定 并由公 认机构 批准。 该定义 同时还 指出， 标 准应以 科学、 技术 和实践 经验的 
综合 成果为 基础， 以促进 最佳社 会效益 为目的 W。 由此 看来， 标准作 为一种 特殊性 
文件， 是现代 化科学 技术成 果和生 产实践 经验相 结合的 产物， 它 来自生 产实践 ，反 
过来 又为发 展生产 服务， 并且 随着科 学发展 和生产 进步不 断完善 提高。 目前， 标准 
已成为 世界各 国发展 贸易、 技术 创新和 推动技 术进步 的重要 手段， 在 经济和 社会发 
展 中发挥 着越来 越重要 的作用 。 

水产品 质量标 准在渔 业生产 中不可 或缺， 作用 亦逐渐 显现。 近 30 多年来 ，我 
国的水 产标准 化工作 取得了 可喜的 成绩， 建立起 了以水 产国家 标准、 行业标 准为主 
体， 地方 标准、 企业 标准相 衔接、 相 配套的 比较健 全的水 产标准 体系。 到 2007 年 
底， 现行水 产国家 标准、 行业标 准已达 640项[33, 其中国 家标准 65 项， 行 业标准 
575 项， 为水产 行业发 展提供 了较好 的技术 支撑和 保障， 产生 了很好 的经济 效益和 
社会 效益。 

科 学性和 普遍性 是标准 产生的 依据， 也 是标准 化工作 的基本 原则， 是采 用标准 
各 方有机 联系、 协调 并联、 顺 利运行 的根本 保障， 也是标 准制定 的最高 原则。 标准 
的科 学性和 普遍性 特征越 突出， 标准在 执行中 就越有 权威性 M。 科学、 合理 和技术 
先进的 标准， 其主 要标志 是既能 反映科 学技术 与先进 经验的 成果， 又与国 家的技 
术、 经 济发展 水平相 适应； 既 要充分 满足使 用要求 和市场 需求， 又 要便于 生产制 
造， 并能获 得良好 的经济 效益。 因此， 广 泛的调 查研究 和试验 验证是 制定标 准的重 
要 基础。 科 学研究 主要包 括标准 化方案 构思、 标准 内容的 选择、 技术 参数的 确定以 
及采用 国际标 准或国 外先进 标准的 可行性 分析等 方面的 工作。 

目前， 我国标 准化工 作基本 建立了 科研与 标准制 定紧密 结合的 机制。 一 是把科 
研作为 标准的 基础， 解决 好标准 化工作 中的方 式方法 问题。 通过 科研带 动标准 ，通 
过 标准包 容科研 成果， 两 者互促 互进， 相互 带动， 从而 促进产 业结构 调整与 标准更 
新 换代， 使更 多的拥 有自主 知识产 权的技 术融人 标准。 二 是坚持 公开、 公平、 公正 
的 原则， 不断 提高标 准化工 作的公 信力。 任何数 字的得 出务必 要有非 常严密 的风险 
评估、 风险 监测以 及风险 实验。 H 是严 格标准 的特定 格式和 制定、 审批和 发布制 
度。 标 准是一 种技术 法规， 它是根 据有关 计划， 按照 规定的 程序， 对 有关的 科技成 
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果和 实践的 先进经 验进行 总结而 制定出 来的。 标准 的编写 应执行 《标 准化 工作导 
则》 有关规 定™。 

水 产品质 量标准 化工作 是农业 部管辖 的几个 行业中 标准化 工作开 展得较 早和较 
好 的一个 行业， 但 是标准 化工作 “ 任重道 远”， 水产品 质量标 准目前 存在主 要的问 
题 和难点 如下。 

部分 标准科 研基础 薄弱。 由于科 研工作 与标准 制定的 侧重点 不同， 现有 的科研 
成果 难以直 接应用 到标准 的制、 修 订中， 而专门 针对标 准制定 的科学 研究工 作刚刚 
起步， 与 当前产 品质量 安全要 求的需 要相距 甚远。 例如， 当前 急需的 水产品 及环境 
中 的重金 属毒性 分析、 限 量研究 及相关 的检测 方法， 由 于缺乏 相关的 研究， 导致标 
准的制 定严重 滞后； 由于 缺乏相 应危害 因素的 毒理学 研究和 风险评 估等， 导 致产品 
标准 中相关 指标， 特别是 安全技 术指标 确定的 依据不 充分， 部 分指标 的确定 宽严失 
当， 影响 了标准 的科学 性和权 威性。 

水产 质量标 准还没 有完全 覆盖水 产品生 产的全 过程。 水产 品质量 安全有 赖于对 
养殖、 加工、 流 通等整 个生产 环节的 标准化 管理。 目前 的标准 制定主 要侧重 于技术 
标准的 制定， 而对于 管理标 准和工 作标准 的制定 滞后。 产品标 准滞后 于产品 结构的 
变化， 导 致了大 量水产 养殖新 品种和 新型水 产加工 品后， 相应 标准尚 未及时 制定， 
难 以满足 水产品 生产的 需要。 

某 些标准 适用性 不强， 标准的 配套程 度有待 提高。 一 些标准 制定、 修 订的调 
研、 验 证或相 关基础 性研究 不足， 导致标 准的适 用性和 可操作 性差， 某些标 准的实 
用性 不强。 例如， 种质 标准， 由于研 究深度 不够， 种质 标准的 技术指 标无法 反映品 
种 的经济 性状， 不 能区分 野生群 体与人 工繁殖 群体， 无法 反映品 种退化 的问题 。再 
是新的 危害因 素不断 发现， 而检 测及评 价技术 标准跟 不上。 特 别是药 物残留 检测方 
法较为 突出， 由于 技术难 度大、 起 步晚， 尚不能 与产品 标准或 法规的 所有重 要安全 
限量 指标相 配套。 

在 WTO 协议的 23 个协 定中， 涉及 标准的 《实施 卫生和 植物卫 生措施 协定》 
(WTO/SPS 协定） 中主要 三个原 则[6’7]:  — 是协调 一致、 共同 采用国 际标准 原则； 
二是相 互承认 等同性 原则； 三是在 风险评 估的基 础上， 确 定适当 保护水 平原则 ，即 
对 食品、 饮料和 饲料中 食品添 加剂、 污 染物、 毒 素或致 病菌的 存在对 人体和 动物的 
健康 可能造 成的不 良作用 等进行 评估。 以此制 定必要 的卫生 措施， 以 保障适 当的保 
护水平 [8)。 要保证 水产品 食用安 全和积 极应对 经济全 球化、 妥 善处置 日益显 现的技 
术 性贸易 壁垒， 必 须以标 准化为 “利 器”， 尽 快掌握 WTO 的 规则， 加快标 准的制 
定、 修订 速度， 在国际 贸易的 激烈竞 争中， 应 用合法 手段保 护国家 利益。 
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水 产功能 食品功 效因子 

The  Functional  Factor  of  Aquatic  Functional  Food 

食 品必须 具有两 方面的 要求： 一 是要有 营养， 以满 足人体 生命活 动全部 或一定 
的生理 需要； 二是必 须无毒 无害。 一般食 品应满 足人体 的两项 功能； 第一为 营养功 
能， 即通 过食品 中的营 养素， 为机体 提供维 持生命 所必需 的营养 物质， 以维 持生命 
的 延续和 繁衍； 第二 为感觉 功能， 即通 过食品 的成分 与组织 结构， 刺 激机体 的感觉 
器官， 形 成所谓 “ 好吃” 的嗜好 特点， 由食 品的色 、香 、味、 形表现 出对感 官的味 
觉、 嗅觉、 视觉 的应答 功能。 与 一般食 物有所 不同， 还 有一类 食品， 除具 有营养 
(一次 功能） 和感觉 （二次 功能） 之外， 还具有 与机体 防御、 生 命节律 调节， 防止 
疾病 发生， 恢复 身体健 康有关 的保健 功能， 又 称第三 功能， 具有第 3 功能的 食品被 
称为 “ 功能食 品”， 功 能食品 中必须 含有与 一般必 需营养 素不同 的活性 成分， 称之 
为功能 性因子 或功效 因子， 因此， 功效 因子成 为这类 食品的 标志性 成分。 高 层次的 
功能食 品要求 其中的 功效因 子必须 具备特 定的生 物活性 （保 健功 能）， 不仅 其化学 
结 构和检 测方法 明确， 而且 其生理 活性和 作用机 制亦应 通过动 物或人 体试验 加以证 
明。 根据功 效因子 的原料 来源， 水 产生物 来源的 可称之 为水产 功能食 品功效 因子。 

水产 生物不 仅营养 丰富， 并 且含有 功能特 异的生 理活性 物质， 其 中大部 分是陆 
地 生物所 不具备 的新型 天然化 合物， 这为 保健食 品的开 发提供 了种类 繁多的 功能因 
子 (功 效因子 )"  '  水产功 能食品 功效因 子的研 究起步 较晚， 起源于 20 世纪 60 年 
代， 主要研 究成果 集中在 美国、 日本和 欧洲， 我 国对其 研究于 80 年代 才逐渐 开展。 
水产功 能食品 功效因 子中部 分因子 结构以 及机制 研究相 对已经 清晰并 应用于 保健食 
品 当中， 如 鱼油、 牛磺 酸等， 但大 多数水 产生物 功能因 子虽然 已经在 保健食 品中得 
到 应用， 不 过由于 其结构 的复杂 性和特 殊性， 大 多数功 效因子 的工业 化制备 方法、 
化学 结构、 检测方 法及作 用机制 等尚不 明确， 如多 糖类、 寡糖、 蛋 白肽、 皂苷 、功 
能性 色素、 糖 脂等， 成为 制约水 产功能 食品发 展的主 要方面 [4_61。 

1. 功 效因子 的制备 

对 于理化 性质相 对明确 的 水产功 能食 品功效 因子 的制备 ，目 前主 要根据 功效因 
子 的理化 性质， 原 料经过 物理破 碎后， 多采用 溶剂提 取法、 色 谱分离 法进行 分离纯 
化和 制备。 溶 剂提取 法可以 同时处 理比较 大量的 原料， 但是得 到的功 效因子 一般纯 
度 较低， 并且在 制备过 程中使 用大量 的有机 溶剂， 容 易造成 污染； 色 谱分离 法得到 
的 产物相 对纯度 较高， 但 是处理 量受到 限制。 另外， 在设备 方面， 水 产功能 食品功 
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效因 子的制 备一般 沿用陆 地生物 为原料 的加工 设备， 但 受水产 动植物 一般含 水量较 
高、 易 于腐败 变质等 因素的 影响， 传统的 分离纯 化技术 和设备 难以直 接应用 [7] 。因 
此， 借鉴 我国中 草药药 效成分 的分离 技术和 设备， 整合 各领域 的技术 人员， 针对水 
产 原料和 功效因 子的特 殊性， 开发 高效分 离提取 工艺以 及专用 设备才 能从根 本上解 
决 问题。 

2.  功 效因子 的化学 结构解 析和检 测方法 

我国水 域面积 辽阔， 讳度跨 度大， 水生 生物种 类极其 丰富， 仅海 洋中已 记录的 
生物种 类就达 2 万种 以上， 其 所包含 的食品 功效因 子丰富 多样。 根据 化学结 构的不 
同， 水产 功能食 品功效 因子可 分为蛋 白质及 肽类、 氨基 酸类、 多 糖类、 酯类 、萜 
类、 生物 碱类、 皂 苷类、 聚 醚类、 大环内 酯类、 脂 蛋白和 糖蛋白 类和烯 类等。 每一 
类又 可分为 众多的 小类、 次 小类， 并且不 同水生 生物来 源的同 类之间 又存在 结构上 
的细微 差异。 经过几 十年的 研究， 虽然 已经鉴 定出了 比较多 的活性 成分， 在 我国也 
以每 年几十 个的速 度解析 成功， 但由 于原料 的多样 性以及 其化学 结构的 复杂性 ，绝 
大多数 的食品 功效因 子的结 构尚未 成功解 明[1_3] 。 结构 上的不 确定性 对水产 功能食 
品功效 因子的 检测造 成极大 困难， 实验 室常规 的检测 方法不 能满足 需要， 对 一些结 
构类似 的功效 因子的 检测通 常需要 价格昂 贵的质 谱联用 设备， 我国多 数从事 该方面 
研 发的机 构不具 备这样 的 条件， 水产功 能食品 功效因 子的检 测方法 的建立 成为难 
点。 针 对这些 问题， 除了增 加分析 设备的 投人、 整 合设备 资源、 加大 研发技 术力量 
以外， 新型 的高通 量检测 技术的 开发、 公 共研究 平台和 数据库 的建立 将成为 有效的 
解决 途径。 

3.  功效因 子的活 性评价 体系与 作用机 制研究 

食 品功效 因子应 用于功 能性食 品中， 其保健 功能必 须要经 过动物 或人体 试验加 
以 证明， 因此， 评价体 系的建 立以及 作用机 理的解 明尤为 重要。 目前， 各国 均具备 
该 类食品 的检测 和评价 体系。 在 我国， 食 品功效 因子的 保健功 能评价 体系主 要包括 
增强免 疫力、 改善 睡眠、 增加骨 密度、 缓 解体力 疲劳、 对 辐射危 害有辅 助保护 、对 
化学性 肝损伤 有辅助 保护、 提高 缺氧耐 受力、 缓解视 疲劳、 祛 痤疮、 祛 黄褐斑 、改 
善皮肤 水分、 改 善皮肤 油分、 辅助降 血脂、 辅助降 血糖、 抗 氧化、 辅 助改善 记忆、 
促进 排铅、 清咽 功能、 辅助降 血压、 促进 泌乳、 减肥、 改 善生长 发育、 改善 营养性 
贫血、 调 节肠道 菌群、 促进 消化、 通 便和对 胃黏膜 有辅助 保护， 共 27 项， 每项中 
都具体 列出了 评价方 法和考 核指标 [8’s|。 因此， 水产功 能食品 功效因 子的功 效评价 
工作量 巨大， 特 别是机 制研究 方面， 涉 及消化 吸收、 肠内 菌群的 代谢、 体内 代谢等 
多个 环节， 大 多数功 效因子 在上述 过程中 化学结 构发生 变化， 对机理 研究造 成极大 
困难。 
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综上 所述， 由 于水产 功能食 品功效 因子来 源的广 泛性、 结 构的多 样性以 及消化 
吸收 和体内 代谢的 复杂性 [1"]， 绝大 多数功 效因子 的结构 解析、 功能 性和安 全性评 
价、 活性 机理的 阐明、 高效制 备技术 和相关 设备的 研发、 在保 健食品 中的应 用技术 
等方面 的研究 才刚刚 起步， 为了尽 快解决 上述水 产功能 食品功 效因子 的研究 开发所 
面临的 难题， 尚需要 国家和 各领域 研究者 的共同 重视， 加大科 研投人 和资源 整合， 
加 快研究 步伐。 
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经济 性状主 效基因 的发掘 

Identification  of  Major  Genes  Controlling  Quantitative  Traits 

农 业动物 的大部 分经济 性状都 是数量 性状， 如个 体出生 重量、 奶牛 产奶量 、猪 
胴体瘦 肉率、 鸡产蛋 量等。 数 量性状 受许多 基因的 控制， 同时 受到多 种内在 及外在 
的环境 因子的 影响。 经典数 量遗传 学的基 本假设 是微效 多基因 模型， 该假设 认为影 
响 数量性 状的所 有基因 都是微 效的。 然而， 基因 对数量 性状的 影响效 应并不 是完全 
相同， 其中有 少数主 效基因 对性状 的作用 明显。 鉴别影 响数量 性状的 主效基 因可为 
基因育 种改良 家畜、 家禽 和农作 物的经 济性状 提供坚 实的理 论基础 和技术 支持。 

数量 性状变 异的复 杂性至 少与以 下三个 原因有 关[1]。 第一， 上位 效应， 即基因 
间的 互作， 在 数量性 状遗传 表达中 起重要 作用。 它通过 复杂的 生理和 生化途 径“改 
变”  了基因 与表型 的简单 关系。 第二， 基 因到表 型经过 了多个 层级的 调控。 基因之 
间构 成了复 杂的有 机体， 这意味 着调控 过程必 然是复 杂的， 它在多 个层级 上起作 
用。 第三， 非遗 传因素 （环 境） 影 响基因 表达的 时空特 异性。 因此， 鉴别数 量性状 
的主效 基因被 认为是 当今遗 传学最 为困难 和最具 挑战性 的任务 之一。 

20 世纪 80 年 代末， 遗传 学界掀 起了关 于数量 性状遗 传基础 的系统 研究。 1989 
年， Lander 等 [2] 发表了 关于数 量性状 基因座 （QTL) 作图的 论文， 使 大家认 识到: 
以 DNA 标记 为基础 的遗传 作图， 可以 用于在 自然群 体或实 验群体 中进行 QTL 定位。 
随后， 围绕着 QTL 定位， 人们鉴 别了许 多新型 DNA 分 子标记 （RFLP、 RAPD、 
SSR、 AFLP、 SNP、 CNV), 创建了 多种作 图群体 （F2 家系、 回交 家系、 染色体 
替 换系、 高代 重组近 交系、 嵌合 家系、 自然群 体）， 同时 QTL 作图 的统计 分析方 
法 也得到 了不断 的改进 （从 单标 记分析 到区间 作图， 再 到复合 区间作 图及连 锁不平 
衡作图 等）。 在农 业动物 中迄今 已报道 了数量 众多的 QTL， 丰 富了人 们对数 量性状 
遗传 机理的 认识。 然而， 已 克隆的 QTL 主 效基因 （QTG) 及其因 果突变 （QTM) 
屈指 可数。 从 QTL 定位到 QTG 的 鉴别， 关键 性的制 约因素 有以下 几点。 

(1)  经典 QTL 定位 的精度 较低。 QTL 定位的 精度取 决于性 状的遗 传率， 遗传 
特性 （显 性、 隐 性或加 性）、 定 位群体 的大小 和标记 的密度 等诸多 因素。 一 般情况 
下， 初步 QTL 定 位的置 信区间 很大， 通常为 10 〜 30cM 染色体 区域， 含有 数百个 
功能 基因， 无法 准确界 定目的 基因。 

(2)  QTL 的分 子本质 复杂。 不少性 状受多 个精密 连锁的 QTL 共同 影响， 在遗 
传 学上很 难把这 些紧密 连锁的 QTL 分解 开来， 特别是 当这些 QTL 对性状 的效应 
方向一 致时， 这 种不确 定性为 QTL 的精 细定位 带来了 一定的 难度。 
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(3)  QTL 的 精细定 位难度 很大。 数 量性状 主效基 因的克 隆要求 QTL 的 临界区 
域 缩小到 很窄的 区域内 （1 〜 5cM)。 这一步 的障碍 在于难 以获得 QTL 区域 内足够 
多的 重组个 体和可 靠的表 型分离 数据。 通 常需要 组建特 定的精 细定位 群体， 这对于 
世代间 隔长的 大家畜 而言， 耗时 费力。 

(4)  主效 基因的 克隆需 要准确 地评价 QTL 区域 的候选 基因。 即 使在临 界区域 
小于 lcM 的 QTL 区 域内， 若为 基因富 集区， 候 选基因 的数目 仍很多 （数 十个基 
因）， 无法针 对每个 候选基 因开展 系统性 的功能 研究， 从而难 以精确 地界定 可能的 
主效 基因。 

(5)  主效基 因因果 突变位 点的鉴 别充满 挑战： QTM 既有可 能是结 构突变 ，也 
有可能 是调节 突变， 需 要对主 效基因 进行高 通量的 重测序 分析， 筛选 对目的 表型性 
状 具有显 著效应 的遗传 位点， 并通 过严谨 的生物 学功能 验证， 如遗传 转化、 基因敲 
除 （knockout)、 基 因替换 （knock  in)、 RNA 干扰、 缺失补 充检测 （ deficiency- 
complementation  test )  、  突变体 分析和 同源性 搜索等 W 。 这些 都大大 增加了  QTM 
鉴别的 难度。 

近 年来， 随着 基因组 学工具 和资源 （如 芯片 技术， 新一代 的测序 技术和 已经完 
成的全 基因组 测序） 的 发展， 数量 性状主 效基因 的鉴别 进程将 被大大 加快。 

(1)  高 通量的 基因组 重测序 技术可 以揭示 大量的 单核苷 酸多态 性位点 （SNP)、 
拷贝 数变异 （CNV)、 基 因插人 / 缺失 （InDel) 等变异 类型， 以较为 低廉的 成本将 
单 个参考 基因组 信息扩 增为生 物群体 的遗传 特征， 为数 量性状 形成的 分子遗 传学机 
制 研究提 供海量 而翔实 的数据 支持。 例如， 通过 代表性 畜禽品 种高通 量大尺 度的重 
测序， 可以 发现受 “人类 偏好” 选择 影响的 遗传学 变异， 进而 鉴别到 影响目 的性状 
的主 效基因 和因果 突变。 

(2)  众多 物种全 基因组 测序计 划的陆 续完成 和海量 SNP 标记位 点的鉴 别直接 
促 成了全 基因组 高通量 SNP 芯 片检测 技术的 诞生和 迅速商 业化。 目前， 基 于高密 
度 SNP 芯片技 术的、 对各 类生物 全基因 组进行 “地 毯式” 排 查的新 型遗传 分析技 
术 —— 全基 因组关 联分析 （GWAS) 已 成为国 际上鉴 别数量 性状的 全新策 略和主 
流 手段。 GWAS 选用的 SNP 高 密度标 记覆盖 整个基 因组， 使得 对复杂 性状的 
DNA 变异的 研究变 得更加 高效和 深人。 

(3)  随着 全基因 组表达 芯片、 数字测 序表达 谱技术 等其他 遗传分 析技术 的不断 
革新， 利 用合适 的遗传 材料， 在 GWAS 分析结 果的基 础上， 综合大 尺度重 测序和 
基因 组选择 区域的 检测、 高通 量基因 表达分 析和分 子调控 精细网 络构建 等结果 ，必 
将大 大提高 农业动 物数量 性状主 效基因 的鉴别 效率。 

然而， 未 来的挑 战依然 存在， 如微小 效应的 QTG 鉴别、 主效基 因间的 互作及 
表观 遗传学 对数量 性状的 影响、 特 定环境 对主效 基因的 表达调 控等。 这些科 学难题 
将继 续考验 人们的 智慧。 随 着越来 越多的 数量性 状主效 基因被 发掘， 人们对 生命现 
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象的本 质认识 将日益 完善， 同时也 将极大 地促进 农业动 物品种 改良的 进程， 进而推 
动 畜牧业 的长远 发展。 
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基因 互作与 基因调 控网络 

Gene  Interaction  and  Gene  Network 


基 因互作 是指一 个基因 的作用 要受到 另一个 或多个 基因的 影响。 广 义上说 ，基 
因互作 有两种 形式， 一种是 一个基 因座内 不同等 位基因 之间的 互作， 即显性 作用； 
另一种 是不同 基因座 上的等 位基因 之间的 互作， 即上位 作用。 通常情 况下人 们所说 
的基 因互作 是指后 一种。 基因 互作效 应被分 为互补 效应、 重叠 效应、 积 加效应 、显 
性上位 效应、 隐 性上位 效应和 抑制效 应等。 生物 的各种 性状几 乎都是 基因相 互作用 
的 结果。 从理论 上看， 任何 一个基 因的作 用都要 受到同 一细胞 中其他 基因的 影响。 
从本质 上说， 基因互 作产生 的一个 重要原 因是基 因之间 存在某 种调控 关系， 即一个 
基因的 表达与 否或表 达的强 与弱都 要受到 另一个 或多个 基因的 调控， 这些存 在调控 
关系的 基因组 合在一 起就形 成了基 因调控 网络。 现代遗 传学研 究中的 热点和 难点， 
就 是通过 高通量 生物学 技术研 究基因 的相互 作用， 绘 制出基 因互作 网络， 以 及如何 
将这 些网络 应用于 生物体 基因与 性状， 生 命进程 与疾病 机制的 探索。 

基 因网络 是一个 高密集 的局部 领域， 一个基 因在局 部的定 位网络 可以预 言其他 
的基 因相互 作用。 因为相 互作用 往往发 生在功 能上相 关的基 因中， 这 些基因 的相互 
作用又 是功能 上的重 叠及通 路上的 补偿， 相 同的通 路部件 具有相 似的互 作模式 ，因 
此， 网络的 连接性 能预测 其中各 基因的 功能及 扮演的 角色。 传 统的分 析基因 互作方 
法 主要是 利用点 突变分 析在酵 母基因 组中这 些基因 对于生 长发育 的影响 ，如 Tong 
等构 建的一 个包含 1000 个基 因及基 因之间 4000 个相互 作用的 基因互 作网络 [1] 。但 
对于合 成疾病 或致死 （SSL) 基因 相互作 用对于 研究生 物体癌 症及耐 药性突 变等， 
以及 在生物 体中对 这些网 络进行 基因定 位却是 一个大 工程。 Wong 等 利用随 机决策 
树整 合多种 信息数 据预测 酵母的 SSL， 包括 定位、 mRNA 表达、 物理 互作、 蛋白 
功能和 网络拓 扑特性 等[2-， 大 范围的 鉴定了  SSL 基 因之间 的互作 并预测 SSL 相互 
作用， 通 过这种 方法研 究人的 SSL 互作， 有利 于为癌 症治疗 寻找药 物靶标 及多基 
因疾 病中发 现基因 互作。 

一 对一的 方法在 研究初 期确实 起到了 重要的 作用， 但 是随着 研究的 深人， 越来 
越需 要系统 性的、 高通量 的研究 方法。 2005 年 Schuldiner 和 Weissman 等经 过实验 
证明 E-MAP  (epistatic  mini  array  profiles) 法可 系统、 全面、 高通 量的了 解细胞 
基 因和蛋 白质网 络组成 及如何 行使其 功能， 找到 已知基 因的新 功能、 未知蛋 白质的 
功能， 揭示 基因在 染色质 产生、 维持 及重塑 中的作 用及其 功能， 以及 确定生 化过程 
和基因 蛋白质 之间的 互作。 例如， 利 用这种 方法可 以对患 者的基 因进行 分析， 就能 
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更好地 根据患 者 的基因 背景优 化药 物治疗 [ : 1 。 

大规 模的研 究揭示 了不同 生物学 的互作 网络， 如 蛋白质 互作、 基因 互作、 转录 
调节、 序 列同源 及性状 关联。 为进 一步研 究涉及 多种生 物学相 互作用 类型的 复杂关 
系， Zhang 等构建 了完整 的酵母 网络， 以 网络主 题的方 式代替 网络， 得到了 一个涉 
及不同 生物学 互作关 系的基 因网络 [4]。 同时， 在 不紧密 联系的 真核生 物中构 建致死 
基 因互作 网路， 并运用 人工基 因芯片 (SGA) 分析技 术构建 基因网 络又发 现大部 
分 基因的 相互作 用在不 同物种 间是保 守的， 解释 了多个 基因共 同作用 控制重 要的生 
物 功能。 Dixon 等通 过改进 SpSGA 法， 对 多个基 因在不 同物种 间进行 比较、 迅速、 
高 通量的 在物种 分离基 因之间 的相互 作用， 构建了 一个由 106 个 基因及 144 个相互 
作用构 成的保 守的酵 母网络 (CYN), 这 将有助 于人们 更深人 地了解 不同真 核生物 
物种共 享的生 物性质 [5]。 即使 如此， 我们 现在所 观察到 的基因 互作都 是很浅 表的， 
通 常是形 态学层 面的， 最 多是蛋 白质层 面的少 数基因 互作， 而 一个基 因对整 个基因 
系统的 影响， 尤 其是在 代谢、 发育、 表观 遗传、 进化等 方面的 持续多 代影响 还需要 
长时间 的深人 系统的 研究。 

目前， 人们已 经能够 通过高 通量的 手段检 测基因 之间、 蛋 白质之 间及基 因与蛋 
白之间 相互作 用来实 现对复 杂生物 学网络 及基因 功能的 预测， 然而系 统全面 的生理 
生 态基因 互作网 络模型 的建立 仍然是 件费时 又费力 的研究 工作， 它不 但受到 目标区 
域 内基因 种类和 数量的 限制， 而且 现有高 通量的 实验方 法也不 能解决 所有的 问题。 
充分利 用各种 手段， 解析基 因之间 相互关 系是如 何影响 表型变 化的， 过程虽 然漫长 
而 曲折， 但是十 几年前 基因网 络的研 究都是 不可想 象的。 因此 我们相 信新的 重大技 
术 革新将 根本改 变我们 的研究 方式和 进程。 

高通量 数据集 组只覆 盖了由 大量文 献提供 的包含 300 多 万个相 互作用 数据的 
14%, 这 很可能 使现有 的基因 网络数 据库的 性质和 预测结 果发生 错误。 因此， 将最 
初来源 于文献 的生物 学相互 作用与 高通量 方法相 结合， 不但提 高了网 络的完 整性和 
统 一性， 还 提高了 其功能 的可预 测性， 使生物 网络展 现系统 化特性 [';。 

现在 对酵母 进行的 研究已 经能够 解释基 因网络 的一般 原则， 并为 在多细 胞动物 
模 型系统 中 进行进 一步的 研究作 铺垫， 对基因 相互作 用网络 的 深人理 解有利 于人们 
进一步 了解一 些长期 的基因 问题， 如既受 遗传的 制约也 受环境 影响的 数量性 状的本 
质及 一些复 杂遗传 疾病的 基础。 大 规模的 人工基 因芯片 分析可 以实现 定量地 在酵母 
染色 体上对 互作基 因进行 定位， 人类 基因组 图谱虽 已绘制 完成， 但这 些基因 的功能 
和彼此 之间的 相互作 用并未 充分地 为科学 家所知 晓[7] 。 

Koh 等将 SAG 分析 技术运 用于真 核细胞 完全基 因互作 网络的 构建， 改 进了一 
个网络 酵母基 因互作 数据库 (DRYGIN), 这 个数据 库不但 能提供 SAG 基 因互作 
搜索 界面， 还集合 了其他 多个数 据源， 将 基因互 作与相 关通路 信息、 蛋白质 复合物 
及基 因自身 功能相 结合， 从而 可绘制 出表现 细胞内 基因之 间相互 作用的 图谱。 这一 
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重 大突破 将有助 于人类 健康与 疾病的 研究， 从而 帮助科 学家更 好地探 索疾病 的成因 
及遗传 基础， 并 通过绘 制出的 基因与 化学药 品之间 的相互 作用图 谱对敏 感药物 ，及 
药 物对细 胞的作 用进行 预测， 进而 制订目 标更为 精确的 药物治 疗方案 。 

因此， 运用计 算机对 生物信 息进行 收集、 处理、 分 析和模 拟的生 物信息 学为基 
因互作 的定性 与定量 研究带 来了革 新性的 变化。 然而， 如何将 大量的 数据， 信息整 
合 储存、 分析 利用也 是一个 难题， 人类 面对如 此巨大 的生物 信息， 必 须开发 更新更 
实 用的生 物信息 学技术 和计算 生物学 技术， 让 那些数 据发挥 应有的 作用。 即便如 
此， 科学 家对人 类生命 活动说 明解释 到什么 程度仍 是未解 之谜。 
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Genetic  Regulation  from  Genotype  to  Phenotype 


基因 型是控 制生物 性状的 基因座 上等位 基因的 组合， 与基 因型相 对的是 表型， 
它 是指生 物个体 表现的 性状。 基因型 是表型 的遗传 基础， 但基 因型到 底如何 调控表 
型？ 根据遗 传信息 的传递 方向， 从 基因型 到表型 的遗传 调控主 要包括 转录、 转录后 
加工、 翻译 以及翻 译后修 饰等几 个关键 环节。 虽 然以中 心法则 （central  dogma) 为 
主 线的分 子遗传 理论可 以提供 粗略的 解释， 但表 型的遗 传调控 至今仍 是学界 公认的 
科学难 题™。 在理 论上， 表型 是体内 分子、 细胞 等微观 层次调 控的总 结果， 表型的 
遗传 调控过 程几乎 涉及体 内所有 的生命 过程， 涵盖 分子、 通路、 网络、 细胞、 器官 
和个体 等多个 层次， 涉及复 杂而精 细的多 层调控 （multi-layer  hierarchical  regula¬ 
tion)  机制。 虽然 对该难 题的研 究贯穿 了生命 科学发 展的几 个主要 时期， 但 目前仍 
有 诸多机 制和细 节尚未 阐明， 要 实现该 难题的 实质性 解决依 旧任重 道远。 

生 命科学 至今已 经历了 经典生 物学、 分子 生物学 和系统 生物学 3 个主要 发展时 
期 围绕从 基因型 到表型 的遗传 调控， 人们先 后从不 同角度 开展了 大量的 研究。 
在经典 生物学 时期， 由 于尚未 建立直 接测定 基因型 的技术 手段， 除少 数针对 蛋白质 
(如 血型、 血浆蛋 白等） 的探索 性研究 之外， 多 数研究 都采用 了从表 型到基 因型的 
逆 向推断 策略。 在此 时期， 由于 缺乏有 效的分 子遗传 标记， 性状基 因被作 为“黑 
箱” 处理， 人们 先后发 展出包 括复杂 分离分 析在内 的一系 列数量 遗传分 析方法 M， 
借此对 控制性 状表型 的非物 质化的 基因实 施反向 推演。 

以 DNA 双螺 旋结构 模型为 标志， 分子生 物学的 诞生使 “基因 黑箱” 的 精确解 
析成为 可能。 尤 其随着 分子数 量遗传 学的出 现和分 子遗传 标记开 发的成 熟化， 直接 
从 DNA 水平 研究基 因型对 表型的 遗传调 控逐渐 成为分 子生物 学时期 的研究 热点。 
迄今 为止， 人们 利用全 基因组 扫描和 候选基 因法， 已在 动植物 中鉴定 出了包 括少数 
完全确 定的主 效基因 在内的 一大批 性状控 制基因 （位点 ）W。 此时期 性状控 制基因 
(位 点） 的 检出数 量增长 很快， 但得到 完全确 证的基 因仍然 偏少。 而且， 这 些研究 
都 遵循了  “硬” 遗传 假设， 它们 只关注 DN A 与表型 之间的 “ 遥控” 关系， 没有考 
虑 二者之 间的功 能调控 过程。 在 传统观 念中， 基因 型与表 型满足 线性对 应关系 ，表 
型 忠实地 受控于 位于遗 传信息 源头的 基因组 DNA。 事 实上， 遗传信 息从基 因型到 
表型的 流动过 程呈现 出复杂 的非线 性涨落 规律， 其 间涉及 基因组 DNA 序列 信息之 
外的多 种其他 信息。 其中， 除了内 外环境 因子的 扰动可 影响表 型变异 之外， 表观遗 
传 及其他 “软” 遗传 （soft  inheritance ) 机 制也广 泛参与 了表型 的遗传 调控过 
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程〜。 所以， 表 型的可 遗传组 分并不 完全由 基因组 DNA 所 决定， “硬” 遗 传无法 
解释表 型遗传 调控的 全部， 对于 表型遗 传调控 的研究 而言， 仅 考虑基 因型与 表型还 
远远 不够。 

随 着人类 基因组 计划和 各种动 植物基 因组计 划的相 继完成 或取得 重大阶 段性进 
展， 面 对呈指 数增长 的海量 基因组 数据， 人们对 生命的 内涵有 了更加 深刻的 理解， 
并 逐渐形 成了整 体化、 动 态化、 多 维化、 网 络化的 全新的 生命认 知观。 生命 科学的 
研究哲 学开始 从分子 生物学 时期的 还原论 （reductionism  ) 向 整体论 （holism) 方 
向 发展， 系 统生物 学作为 一门新 兴学科 亦应运 而生。 Dickson 等发现 基因组 中单核 
苷酸 多态性 (SNP) 只能解 释个体 间表型 变异的 很少部 分[6]， 要精确 解析表 型的遗 
传调控 机制， 必须 纳人基 因型与 表型之 间的功 能调控 信息， 而 系统生 物学的 首要任 
务 就是填 补基因 型与表 型间的 空白。 因此， 在新的 系统生 物学框 架下， 近年 来从基 
因型 到表型 的遗传 调控开 始呈现 出整合 多种生 物组学 数据的 新研究 趋势。 

为 了弄清 从基因 型到表 型的遗 传调控 机制， 人们 开展了 大量的 研究。 尤其是 
近 年来， 在 整合基 因组、 表 观组、 转 录组、 蛋白 质组、 代谢 组等多 层次信 息的基 
础上， 针对 该问题 的研究 已呈现 出一番 全新的 景象。 由于 高通量 DNA/RNA 技 
术的普 及化， 联合 基因组 与转录 组探讨 表型遗 传调控 机制的 研究正 在形成 新的高 
潮[1]。 另外， 不 依赖于 基因组 DNA 序列 变异的 “软” 遗传 调控也 开始受 到学界 
的高度 关注。 这些 研究着 重探讨 DNA、 mRNA、 siRNA、 miRNA、 蛋白质 、代 
谢中间 产物和 终产物 等各种 生物大 （小） 分子 及其修 饰在表 型遗传 调控中 的作用 
机制。 无疑， 以前 认为对 跨代遗 传没有 贡献的 “软” 遗 传因子 也广泛 参与了 表型的 
遗 传调控 过程。 此外， 遗传 互作、 背景修 饰等在 基因组 水平广 泛存在 [7]， 包括遗 
传 -环境 互作、 前景 基因- 背景基 因互作 在内， 由 同类分 子互作 （如 基因 -基因 互作、 
蛋 白质- 蛋白质 互作、 miRNA-miRNA 互作） 和不 同类分 子互作 （如基 因-蛋 白质互 
作、 基因 -miRNA 互作） 构 成的遗 传互作 网络及 网络行 为对表 型的遗 传调控 也是研 
究 的重要 方面。 

基因型 对表型 的遗传 调控既 是动物 遗传育 种领域 的科学 难题， 也 是整个 生命科 
学领域 的公共 难题。 事 实上， 自孟 德尔在 分析离 散表型 基础上 提出遗 传因子 概念以 
来， 该问题 便一直 是生命 科学领 域的重 要研究 主题。 鉴 于表型 遗传调 控机制 对于解 
读 生命奥 秘的重 要性， 越来越 多的研 究者开 始投人 其中。 迄今 为止， 人们围 绕中心 
法则 这一主 线相继 发现和 补充了 多个新 的调控 途径和 机制。 例如， 在 基因组 DNA 
层 次上， 有基因 调控区 和编码 区的各 种序列 变异、 甲基化 修饰、 组蛋白 修饰、 核小 
体 相位、 基因 组重编 程等调 控机制 [5’8]; 在 mRNA 层 次上， 有 RNA 编辑、 非编码 
小 RNA、 RNA 缓冲 储存器 （RN A  cache)™、 非印 记等位 基因的 非均等 表达_ 、 
基因表 达的随 机性与 可塑性 (plasticity) 等调控 机制； 在蛋 白质层 次上， 有 蛋白质 
分子 修饰、 蛋白质 分子互 作网络 等调控 机制。 
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不同基 因型表 现相同 表型， 以及 相同基 因型表 现不同 表型的 现象广 泛存在 ，这 
使得从 基因型 到表型 的遗传 调控这 一科学 难题显 得非常 复杂。 表型是 体内各 层次分 
子事 件综合 调控的 结果， 表型调 控几乎 包括体 内所有 基本生 命调控 过程。 不难理 
解， 从 基因型 到表型 的遗传 调控实 际上是 由一系 列已知 和未知 的调控 机制组 成的复 
杂科学 难题， 目前 彻底解 决该科 学难题 还面临 着许多 困难。 首先， 从基因 型到表 
型， 现有 机制还 无法精 确解释 表型遗 传调控 的全部 内容， 目前 仍有一 些新的 调控途 
径和机 制尚待 发现， 到底有 多少未 被发现 的新分 子和新 机制参 与了表 型的遗 传调控 
尚不得 而知。 其次， 目前绝 大多数 分子、 通路、 网络水 平的研 究鲜能 直接与 具体的 
表型联 系起来 ，如 何从功 能调控 角度建 立从基 因型到 表型的 因果联 系机制 尚不成 
熟。 最后， 不同类 型的性 状除了 共同的 调控机 制外， 某 些性状 还拥有 性状特 异性的 
调控 机制。 对 于不同 性状、 不 同层次 多样化 的调控 机制， 能否 建立通 用理论 来统一 
解释从 基因型 到表型 的遗传 调控？ 此外， 多 数生物 学性状 是多基 因控制 性状， 其中 
绝大多 数基因 并不具 备明显 的表型 效应， 如何解 析这些 基因对 表型的 遗传调 控机制 
仍然处 于探索 阶段。 这些难 点均亟 待进一 步深人 解决。 研究基 因型到 表型的 遗传调 
控 有重要 的科学 意义， 其研 究有助 于深人 认识生 物性状 的遗传 基础、 表型多 样性与 
可 塑性、 疾病 发生、 机 体生长 发育、 生物进 化等多 种重要 生命现 象的发 生机理 ，从 
而 对生命 科学的 整体发 展产生 积极而 深远的 影响。 
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杂种优 势的遗 传基础 

Genetic  Basis  of  Heterosis 


杂 种优势 （heterosis， hybrid  vigor) 是 指不同 品种、 品系 间的动 物进行 杂交， 
产生 的后代 （杂 种） 在某 些性状 （尤其 是与繁 殖力和 生活力 相关的 性状） 上的表 
现， 显著优 于双亲 的平均 水平， 有时 甚至超 过双亲 中的更 优者。 人类 发现和 利用动 
物 杂种优 势已有 悠久的 历史， 1908 年 Shull[1 首 次提出 “杂种 优势”  一词， 并建议 
在生 产中利 用玉米 自交系 杂交。 20 世纪 30 年代玉 米杂交 的巨大 成功， 使杂 种优势 
利用迅 速普及 到农业 的各个 领域。 在 畜牧生 产中， 在 畜牧业 发达的 国家， 肉 用商品 
鸡几 乎全是 杂种， 商 品肉猪 80% 〜 90% 来自 杂种， 其 他商品 畜禽产 品也大 多来自 
杂种， 因 此杂种 优势的 利用已 经成为 现代动 物生产 的主要 方式。 

自 发现杂 种优势 以来， 生物学 家们一 直对杂 种优势 形成的 遗传机 理进行 不断地 
探索， 曾提出 了多种 假说， 但显性 假说和 超显性 假说一 直处于 中心地 位™。 这两种 
假 说的基 本观点 如下。 

(1)  显 性假说 （dominance  hypothesis)。 该 假说认 为显性 基因在 大多数 情况下 
为有利 基因， 能够 抑制和 掩盖隐 性基因 的不利 表现， 由 于杂交 会使群 体中的 杂合子 
比例 增加， 杂种 中的杂 合子频 率要高 于双亲 的平均 杂合子 频率， 而隐 性纯合 子的频 
率低 于双亲 的隐性 纯合子 频率， 因而杂 种的表 现会高 于双亲 的平均 表现。 

(2)  超显 性假说 (over-dominance  hypothesis)。 该 假说认 为杂种 优势的 产生是 
因为杂 合子比 任何一 种纯合 子在生 活力和 适应性 上都更 优越， 这是由 于杂合 子的两 
个不同 的等位 基因相 互作用 产生的 综合效 应要大 于纯合 子的两 个相同 的等位 基因产 
生的 效应。 

这两种 假说都 有其合 理性， 也都 得到了 一些杂 交试验 结果的 支持， 但也 都有其 
局 限性， 只能 解释部 分的杂 种优势 现象。 而且， 这两种 假说都 只是从 表观现 象来推 
理 杂种优 势形成 的遗传 基础。 从根本 上说， 生物 性状的 形成受 生物个 体所携 带的基 
因组成 以及基 因表达 水平的 影响， 杂种优 势的形 成在于 在杂种 中双亲 基因的 组合所 
产生 的基因 组成的 变化， 进而 导致基 因效应 和基因 表达的 变化。 因而， 要从 根本上 
理解杂 种优势 的遗传 基础， 就 要从基 因和基 因的表 达水平 上加以 研究。 

随着分 子生物 学的发 展和新 技术、 新方法 的不断 出现， 人 们逐渐 可以从 分子水 
平上去 研究影 响复杂 性状的 各个基 因以及 基因的 互作， 进而分 析构成 杂种优 势的分 
子遗传 基础。 目 前在分 子水平 上对杂 种优势 遗传基 础的研 究主要 有两个 方面： 其一 
是通 过对影 响数量 性状的 QTL  (数量 性状基 因座） 的 鉴别及 其效应 的分析 来进行 
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探讨， 这类 研究显 示基因 的显性 效应、 超 显性效 应和上 位互作 效应都 对杂种 优势的 
形成有 贡献， 但 这三种 效应中 哪一个 起主导 作用， 不同研 究者的 结论不 尽相同 。例 
如， 在水 稻中， Xiao 等^ 发现 显性是 杂种优 势的主 要遗传 基础， 而 丫11等[4]、 Gar- 
cia 等 ™ 则发现 上位性 在杂种 优势形 成中起 了主导 作用， 1^等[6]、 Luo 等〜 发现超 
显 性和上 位性是 杂种优 势的主 要遗传 基础， Li 等 [8] 发现 显性 （包 括部 分显性 、超 
显性） 和上 位性都 对杂种 优势有 贡献， 在 小麦、 玉米等 其他作 物中， 也有类 似的研 
究 结果。 但是， 通过对 QTL 的 效应分 析来研 究杂种 优势的 遗传基 础是有 局限性 
的， 因为 对于复 杂性状 来说， 目 前我们 还不能 检测出 全部的 QTL， 尤其对 QTL 的 
互 作效应 的估计 是不全 面的， 因此 并不能 全面地 反映杂 种优势 的遗传 基础； 其二是 
从基 因和蛋 白质的 表达水 平进行 探讨， 最 近的研 究结果 表明， 杂 种与亲 本相比 ，不 
但在转 录组上 出现显 著变化 [9’:°]， 而且在 蛋白质 组上也 发生了 明显的 表达改 
变["'12]， 表现 为加性 和非加 性等差 异表达 模式， 其中 加性表 达表示 杂种中 的表达 
水 平等于 两个亲 本的平 均值， 即中亲 表达， 可 以解释 为基因 的加性 效应。 在 非加性 
表达模 式中， 存 在单亲 沉默、 双亲共 沉默、 杂种 特异、 杂种 增强、 杂种 减弱、 杂种 
偏 低亲和 杂种偏 高亲等 多种差 异表达 类型， 其 中单亲 沉默、 杂 种偏低 亲和杂 种偏高 
亲 可解释 为基因 的显性 效应， 双亲 共沉默 及杂种 特异、 增强和 减弱可 解释为 基因的 
超显性 效应。 进一步 的研究 发现， 某些 基因差 异表达 模式与 水稻、 玉 米和小 麦的某 
些性状 杂种优 势存在 显著相 关性。 而这些 基因或 蛋白质 的表达 差异可 能是等 位基因 
表达的 调控模 式的差 异[13] 或整个 基因调 控网络 中某些 关键基 因的表 达差异 所导致 
的[14]， 也 可能是 表观遗 传修饰 （如 DNA 甲 基化、 组蛋白 修饰、 小 RNA 调 控等） 
的改 变所导 致的％ 17:1 。 这 些研究 结果从 分子水 平上证 实了杂 种优势 遗传基 础的复 
杂性， 为揭示 杂种优 势的分 子遗传 机理提 供了重 要参考 依据。 

需 要注意 的是， 以 上对杂 种优势 分子遗 传基础 的研究 主要是 针对农 作物的 ，在 
动物 中的研 究报道 几乎是 空白。 虽然动 物中杂 种优势 形成的 遗传基 础应与 作物相 
似， 但动物 的性状 形成往 往比作 物更加 复杂， 因 此动物 杂种优 势的形 成应该 有其特 
殊性。 

综上 所述， 人 类发现 和利用 动物杂 种优势 已经有 悠久的 历史， 且 杂种优 势利用 
在生产 实践中 取得了 巨大的 成功， 为解决 人类日 益增长 的畜禽 产品消 费需求 作出了 
巨大的 贡献， 然而在 探索杂 种优势 形成的 遗传机 理方面 却严重 滞后， 虽然提 出了一 
些遗传 学说， 并且 在分子 水平上 也进行 了大量 探索， 但 并未解 决根本 问题。 杂种优 
势是一 个复杂 的生理 现象， 而数量 性状是 受多个 微效基 因和若 干主效 基因控 制的， 
并易 受环境 等因素 影响。 在杂种 优势形 成的过 程中， 有 哪些基 因参与 其中， 它们各 
自发挥 了什么 作用， 这些基 因彼此 间的互 作产生 了什么 影响， 这些基 因的表 达调控 
发 生了什 么样的 变化， 要对这 些问题 给出一 个全面 系统的 答案， 是非常 困难的 。目 
前的 研究都 是只从 某个方 面提供 了杂种 优势遗 传基础 的部分 证据， 还 没有形 成一个 
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全 面的、 系统的 理论。 因此， 仅仅从 某一层 次上进 行局部 的研究 是远远 不够的 ，需 
要借助 系统生 物学的 理念™ ， 从 基因组 水平、 转录组 水平、 蛋白质 组水平 和性状 
表型 水平多 层次， 从 QTL 分析、 表达谱 分析、 表 观遗传 分析、 基因 的调控 网络分 
析多 方面， 进行综 合性的 研究。 但 如何进 行这种 综合性 研究， 目前还 没有成 熟的方 
法， 相 关的研 究手段 （尤 其是 高通量 的基因 组分析 技术、 转录 组分析 技术和 蛋白质 
组分析 技术） 也有待 发展和 完善。 另外， 同一物 种的不 同杂交 组合、 同一杂 交组合 
的不同 性状， 杂种优 势的表 现均不 相同， 这也使 得要得 出一个 一般性 的理论 非常不 
易。 尽 管困难 重重， 但随 着科学 技术的 不断进 步和科 学家们 的不懈 努力， 相 信杂种 
优 势形成 的遗传 机理这 一世纪 难题终 将会被 攻克。 
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Molecular  Genetic  Improvement  of  Economic  Trait  in  Animal 


畜禽 的经济 性状大 多数是 与动物 的生长 发育、 生产 性能、 生理代 谢关系 密切的 
数 量性状 （quantitative  trait)， 对 人类的 生产和 生活具 有重要 的经济 价值。 因此， 
从这 个意义 上讲， 对数 量性状 的遗传 操纵能 力决定 了畜禽 育种的 效率。 

一般 认为数 量性状 是由大 量的、 效应微 小而类 似的、 并且可 加的基 因控制 ，这 
些基 因在世 代传递 中服从 孟德尔 原理， 即 分离规 律和自 由组合 规律， 以及连 锁交换 
规律。 此外， 数量 性状同 时受到 基因型 和环境 的共同 作用， 并对 环境影 响敏感 。也 
正是这 些原因 给研究 数量性 状的遗 传规律 带来了 很大的 困难， 为了从 大量可 见的表 
型 变异现 象中归 纳总结 出遗传 规律， 必须 建立适 当的数 学模型 来研究 数量性 状的遗 
传 规律， 在育种 工作中 则只能 利用统 计分析 方法， 通过 表型值 和个体 间的亲 缘关系 
估计育 种值， 从而 实现对 数量性 状的选 择和遗 传改良 [1]。 20 世纪 40 年 代以后 ，动 
物 育种应 用数量 遗传学 理论， 通过采 用品系 选育、 杂 交改良 等常规 技术， 实 现了品 
种的不 断改良 和杂种 优势的 利用。 特别是 80 年代 以来， 随着 数理统 计学、 计算机 
科学、 计 算数学 等领域 的迅速 发展， 以美国 动物育 种学家 Henderson 为代 表发展 
起来 的以线 性混合 模型为 基础的 BLUP 育 种值估 计法， 将畜 禽遗传 育种的 理论与 
实 践带人 了一个 新的发 展阶段 ，为 畜禽重 要经济 性状的 遗传改 良作出 了重大 
贡献 U] 。 

数量 性状遗 传基础 的微效 多基因 假说在 指导育 种实践 中取得 了巨大 的成就 ，但 
不得 已 地只考 虑了引 起性状 变异的 所有 基因的 总 效应。 而只 有识别 单个基 因的特 
性， 包括 基因频 率和基 因效应 大小， 才能 实现对 基因型 的选择 和将转 基因技 术应用 
于遗传 改良。 近 年来， 随着现 代分子 遗传学 技术的 发展， 提供 了对影 响复杂 的数量 
性状 基因座 (quantitative  trait  locus,  QTL) 或 单个基 因进行 分离和 定位分 析的手 
段， 利用 候选基 因法、 分 子标记 -QTL 连锁 分析等 技术， 人们 已分离 和克隆 了一批 
影响复 杂经济 性状的 基因或 其分子 标记。 猪的高 产仔数 基因、 高温 应激综 合征基 
因、 肉质 基因、 脂 肪蓄积 基因、 牛的 “ 双肌” 基因、 鸡 的矮小 基因和 快慢羽 基因和 
绵羊 的高繁 基因等 已通过 标记辅 助选择 （ marker  assisted  selection ， MAS) 或基因 
导人技 术应用 于农业 动物品 种改良 [2] ， 使 畜禽育 种从对 数量性 状的表 型选择 进步到 
对相 关经济 性状的 基因型 选择。 

标记辅 助育种 的效率 依赖于 QTL 定位 的准确 性及其 可解释 的遗传 变异。 以往 
的功能 基因的 研究， 由于理 论和技 术的局 限性， 不能对 所有的 遗传变 异和遗 传效应 
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进行 检测和 估计， 人们 研究的 视角也 大多集 中在有 限基因 或者有 限位点 的研 究上。 
2001 年， 賊即“阳卽等™ 首先提 出了可 以通过 利用相 邻的标 记将全 基因组 分解为 
若干 染色体 片段， 然 后对染 色体片 段进行 估计来 实现全 基因组 选择， 这种在 全基因 
组范围 内进行 的标记 辅助选 择的核 心是通 过全基 因组中 大量的 标记信 息来估 计出不 
同染色 体片段 的全基 因组育 种值， 然后通 过在全 基因组 范围内 估计出 个体的 育种值 
进行 选择， 其优 势在于 分析了 基因组 上所有 基因， 不再 受预先 设定的 候选基 因的限 
制， 使得 众多功 能不明 的基因 及大量 基因间 区域的 SNP 为复 杂性状 的选择 提供线 
索。 目前， 随着 人及大 量模式 生物和 农业动 物基因 组序列 图谱及 SNP 图谱的 完成， 
提供了 大量的 SNP 标记用 于进行 基因组 研究， 而随着 大规模 高通量 SNP 检 测技术 
的 完善和 成本的 降低， 使得 基因组 选择方 法的应 用成为 了可能 M。 从 2009 年开始 
就已经 有多个 国家将 基因组 选择应 用于奶 牛选种 ，猪 、羊、 禽 等其他 物种的 基因组 
选择研 究工作 也在进 行之中 [5’6]。 除 了全基 因组范 围内的 标记或 QTL 检测 及重要 
经济性 状的表 型数据 库建立 以外， 运用数 理统计 以及智 能算法 构建满 足不同 育种目 
标的 基因型 与表型 的关系 模型， 进 而对育 种值进 行预测 是目前 在此领 域需要 解决的 
另外一 个关键 问题。 

无论是 常规育 种还是 分子标 记辅助 育种， 首 先是要 发现和 确定育 种材料 中是否 
存 在有用 的遗传 变异， 其次 是采用 有效的 方法将 目标基 因固定 或转移 到育种 群中。 
我 国农业 动物许 多固有 地方品 种中蕴 涵着大 量的优 异基因 资源， 其中繁 殖性能 、肉 
品 品质、 对重要 疫病的 抗性和 免疫性 等是最 受国际 关注、 最具 特色和 国际竞 争力的 
经济 性状。 但由 于我国 目前尚 未对畜 禽基因 资源形 成一个 系统、 深人 的研究 和利用 
的 格局， 导致在 新基因 发掘、 新 材料创 新方面 理论研 究水平 不高、 应用亦 十分有 
限， 这是目 前迫切 需要解 决的一 个科学 问题。 

利用常 规技术 培育的 动物新 品种， 难以 实现多 个优异 性状的 聚合。 基因 聚合和 
导人 技术， 通过相 关基因 或标记 的追踪 选择， 可以较 快实现 物种内 基因的 聚集； 转 
基 因技术 可以打 破生殖 隔离， 实 现基因 在不同 物种间 的转移 和定向 操作， 特 别是将 
体细 胞克隆 技术、 基因打 靶技术 和细胞 转基因 技术结 合生产 转基因 动物， 可 大幅度 
提高 育种效 率和可 操作性 [7]。 然而， 转基 因畜禽 的制备 涉及目 的基因 的选择 、导 
人、 表达 检测和 监测、 转基 因畜禽 的安全 性评估 等技术 环节， 在这些 关键技 术得到 
突破和 变得成 熟的基 础上， 利 用转基 因技术 创制的 育种新 材料， 通过 传统的 育种方 
法和胚 胎生物 技术的 结合， 才有 可能在 高产、 优质、 抗 病育种 中发挥 作用。 

尽管 畜禽经 济性状 的分子 遗传改 良理论 与技术 研究， 在 近年从 QTL 定 位到全 
基因组 选择、 从基 因聚合 到转基 因动物 制备两 方面均 取得了 长足的 进步， 同 时针对 
畜禽 生长、 发育、 产品 品质、 遗传 抗性、 繁 殖等复 杂性状 从基因 互作、 表观 遗传、 
小分子 RNA 水平 等开展 了其分 子调控 机理的 研究， 但 尚未系 统解析 畜禽重 要经济 
性状 主要构 成因素 的遗传 基础、 表达 调控机 制及生 理生化 代谢途 径和互 作网络 ，已 
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明确功 能和表 达调控 机制、 可在育 种中应 用的基 因仍然 匮乏， 如何利 用全基 因测定 
的 信息进 行种畜 禽的选 择的理 论尚不 完善， 多基因 聚合缺 乏明确 的育种 规划， 高效 
转 基因定 点整合 技术和 多重转 基因技 术尚待 突破， 分子 育种技 术从实 验室走 进育种 
场 的途径 尚不 畅通， 诸此因 素构成 了畜禽 经济性 状分子 遗传改 良的理 论难点 和应用 
瓶颈。 不 过可以 预测， 在 未来的 5 〜 10 年， 人们 对主要 畜禽生 长发育 的分子 调控机 
制， 产量、 品质 等重要 经济性 状形成 的分子 遗传机 制等的 认识将 会有重 要突破 ，而 
随着 对更多 基因的 功能和 基因网 络调控 机制的 诠释， 畜 禽经济 性状的 分子遗 传改良 
理论与 技术将 促进畜 禽育种 方式从 传统的 “经验 育种” 到 定向、 高效的 “ 精确育 
种” 转化， 从而 大幅度 提高畜 禽育种 效率。 
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灭绝畜 禽资源 的重生 

The  Rebirth  for  Extinct  of  Animal  Genetic  Resources 


我们 所生存 的蓝色 星球， 在它 的生物 进化过 程中， 见 证了无 数的物 种灭绝 。科 
学 家估计 ，如 果没有 人类的 干扰， 在 过去的 2 亿 年中， 平均 大约每 100 年有 90 种 
脊 椎动物 灭绝， 平均每 27 年有 一种高 等植物 灭绝。 但 在此背 景下， 由于人 类的干 
扰， 鸟 类和哺 乳类动 物灭绝 的速度 提高了  100 〜 1000 倍。 绝大 多数物 种在人 类不知 
道 以前就 已经灭 绝了。 经粗略 测算， 400 年间， 生物生 活的环 境面积 缩小了  90%， 
物种 减少了 一半， 其中由 于热带 雨林被 砍伐对 物种损 失的影 响更为 突出。 估计从 
1990 〜 2020 年由 于砍伐 热带森 林引起 的物种 灭绝将 使世界 上的物 种减少 5%~ 
15%, 即每 天减少 50 〜 150 种。 

人 们都在 思考着 同样一 个问题 一 我们 能留给 下一代 什么？ 是尽 可能丰 富的世 
界， 还 是一个 生物种 类日渐 贫乏的 地球？ 不 断攀升 的数字 敲响了 世纪末 的警钟 ，人 
类 改造世 界的美 梦蒙上 了一层 阴影， 不少人 惊恐地 自问： 不曾孤 独来世 的人类 ，难 
道 注定要 孤独地 离开？ 

人类 是否有 能力利 用已经 灭绝的 动物所 残留在 这个世 界上的 “ 痕迹” 来 创造它 
们 复活的 奇迹， 是动 物遗传 资源保 护的一 直难以 攻克的 难题， 而我们 科研人 员一直 
在 为这一 梦想的 实现做 不懈的 努力。 

一、 种间 核移植 

由于 濒危动 物卵母 细胞的 缺乏， 克隆将 灭绝的 物种需 要具有 选择性 的方法 。因 
此， 人 工繁殖 技术、 属间和 种内的 体细胞 核移植 对增加 有限的 濒临灭 绝物种 的总体 
和保存 这个物 种是一 个很有 潜力的 办法， 科研人 员希望 这个方 法会对 环境保 护和濒 
危动 物的繁 衍产生 一定的 作用。 并且， 利 用种间 核移植 的方法 已经在 许多动 物上获 
得了 成功。 

1. 种间核 移植技 术研究 的现状 


(1) 种间核 移植技 术在家 畜中的 应用。 1990 年， Wolfe 等用家 牛的卵 母细胞 
培养 4.  5 〜 5.0 天时的 卵裂球 发育到 16 〜 32 细 胞期作 供体， 移植到 野牛、 山羊 、田 
鼠 去核的 卵母细 胞中， 在体外 培养后 发现牛 -羊和 牛-野 牛的重 构胚在 体外可 以发育 
到 囊胚， 而家 牛-田 鼠的重 构胚不 能发育 到囊胚 [1。 梅 祺等在 1993 年 用小鼠 8 -细胞 
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期 胚胎的 卵裂球 与去核 的兔卵 母细胞 构建重 构胚， 在体内 发育到 囊胚期 [2]。 李光鹏 
等将 小鼠的 2 - 细胞和 8 - 细胞、 胚 胎卵裂 球移植 到去核 的猪的 卵母细 胞后也 发生了 
正常的 核膨大 和染色 体凝集 [3]。 随着 体细胞 核移植 技术的 发展， 种间 核移植 逐渐也 
用体细 胞作核 供体。 1994 年， Wakstmundzka 将大鼠 的体细 胞移植 到去核 的小鼠 
卵母细 胞内， 重 构胚出 现发育 阻滞， 胚 胎阻滞 发生在 1- 细胞或 2 -细胞 期3]， 而小 
鼠 细胞核 移植到 大鼠去 核的卵 母细胞 内可以 发育到 5 -〜 8 -细胞 期[4]。 1998 年 Wells 
等用 种间核 移植的 方法成 功的克 隆了仅 存的一 头名为 “ 贵妇” 的珍 稀母牛 [5)， 
Dominko 等 以牛、 绵羊 、猪、 猴 和大鼠 的皮肤 成纤维 细胞作 为供核 细胞， 将它们 
与 去核的 牛卵母 细胞融 合产生 胚胎， 除以 大鼠为 供核细 胞没能 获得囊 胚外， 其余的 
均获 得囊胚 S) 。 

(2) 种间 核移植 技术在 濒危畜 禽中的 应用。 1999 年， 陈 大元等 首次报 道了用 
离体 的大熊 猫的骨 骼肌、 子宫上 皮细胞 和乳腺 细胞作 供体， 移 植到去 核的兔 卵母细 
胞内， 重 构胚可 以发育 到囊胚 阶段， 染色 体分析 表明， 重构胚 的核遗 传物质 来自大 
熊猫供 体细胞 核[7 。 2001 年 1 月， ACT 公司用 印度野 牛的体 细胞作 供体， 移植到 
去核 的家牛 卵母细 胞内， 重组 胚在体 外培养 后移植 到受体 的家牛 后获得 妊娠， 顺利 

地 产下了 一头珍 稀的亚 洲野牛 - “Noah”， 这头野 牛是世 界上第 一头采 用异种 

克隆 技术克 隆的哺 乳动物 ™。 2004 年 Sansinena 等将爪 哇野牛 -牛异 种克隆 胚胎体 
外培 养囊胚 期移植 给代孕 的母牛 体内， 其中一 只妊娠 维持到 30 〜 60 天， 一只在 
60 〜 90 天妊 娠终止 [8]。 2005 年彭涛 等发现 盘羊- 绵羊异 种克隆 胚胎和 北山羊 -山羊 
异种克 隆胚胎 移植人 代孕母 羊子宫 内能够 着床发 育[9] 。 

2. 种间核 移植技 术面临 的问题 与挑战 

利用 种间核 移植技 术保护 濒危动 物在理 论上是 可以实 现的， 并且 科研人 员也在 
不断 的探索 之中， 但是， 种 属关系 和核质 关系一 直是困 扰这项 技术广 泛运用 的主要 
因素， 对种 间核移 植技术 在动物 中的应 用进行 分析， 我 们不难 发现， 野生动 物的异 
种 克隆很 难产生 正常的 后代， 即 使产生 了后代 也很难 存活， 这 对于希 望利用 这项技 
术使得 濒危或 者已经 灭绝的 野生动 物重新 繁衍生 息还有 很大的 距离， 人们一 直在努 
力 攻克这 一难题 却一直 理不清 头绪， 可能 体细胞 核移植 这项技 术本身 就存在 一定的 
问题， 加之体 外培养 可能会 获得某 些不必 要的表 观遗传 修饰， 使得体 细胞核 移植技 
术的效 率一直 维持在 较低的 水平， 产生 的后代 也存在 这样或 那样的 问题。 

我们不 否认， 通过 不懈的 努力， 利用 种间核 移植技 术能够 产生正 常的濒 危畜禽 
的 后代， 但是， 同时 我们也 应该去 思考更 具利用 价值和 效率的 技术使 得已灭 绝的物 
种获得 重生， 在大自 然因为 失去这 些已经 灭绝的 物种而 变得奄 奄一息 之前， 给予一 
线 生机。 
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灭绝 (extinct) 是 指当今 世界任 何地方 都没有 该物种 的成员 存在。 根据 世界自 
然保 护联盟 (IUCN) 的物 种等级 标准， 灭绝物 种指在 过去的 50 年 中未在 野外找 
到的 物种。 

野 外灭绝 (extinct  in  the  wild,  EW) 是一 种保护 现状， 当某物 种或其 亚种， 
其 已知的 个体仅 存活于 圈养的 环境， 或是 其种群 需经过 野放后 才能够 回归其 历史上 
存 在的地 点时， 就会被 分类至 此保护 现状。 

单 就野外 灭绝的 动物， 它的 重生必 须有可 操作的 前提， 就 是还有 活体的 存在。 
许多 动物， 已经证 实了它 的野外 灭绝， 我 们还能 看到的 只有圈 养在我 们人类 身边， 
每天 喂以饲 料而完 全失去 野外生 存能力 的驯养 动物， 也 许我们 利用这 些动物 使得已 
经野 外灭绝 的物种 获得了 重生， 我们 在沾沾 自喜的 同时是 否需要 考虑， 它们 当初灭 
绝的 原因是 它们赖 以生存 的空间 遭到了 严重的 破坏， 再 把重生 后的动 物放回 到原有 
的 生态环 境中无 疑又是 让它们 再一次 的自取 灭亡。 所以， 灭绝 物种的 重生需 要极其 
完善 的一套 系统， 在恢复 生态环 境的同 时要对 他们的 重新引 人考虑 在先， 并 且需要 
生物 科学、 生态科 学甚至 环境科 学领域 的科学 家联起 手来， 共同解 决这一 难题。 

三、 结语 

自然 界的芸 芸众生 历经千 万年的 演变、 进化， 各得 其所、 各司 其职， 在 生物圈 
的能量 流动、 物质 循环、 信 息传递 过程中 都发挥 着不同 作用， 扮演着 自己的 角色， 
所谓 “ 天生我 材必有 用”， 任 何一个 物种的 非正常 灭绝， 对我们 来说， 都是 无可挽 
回的 损失。 一个 物种的 消失， 至少 意味着 一座复 杂的、 独 特的基 因库的 毁灭， 相当 
于我们 的 子孙又 少了一 种可供 选用的 种子。 

虽 然说我 们已经 意识到 物种保 存的重 要性， 并且在 尽量通 过科研 手段不 断尝试 
和 弥补， 但只 怕这些 努力相 对于人 类对物 种的破 坏速度 和程度 来说， 都是徒 劳的， 
这无 疑是困 扰科研 工作者 的一大 难题， 并且 这不仅 仅是科 研界， 甚至 整个人 类都应 
该 去认真 考虑的 问题。 
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海量 分子遗 传信息 与复杂 性状遗 传分析 

Mass  Data  on  Molecular  Genetic  Information 
and  Genetic  Analyses  for  Complex  Traits 


畜禽大 多数重 要经济 性状属 于复杂 性状， 其 表型的 变异不 能用孟 德尔遗 传定律 
加以 解释。 1909 年 瑞典生 物学家 尼尔逊 .埃尔 （Nilsscm-Ehle) 提 出多基 因假说 
( polygene  hypothesis  或  multiple-factor  hypothesis) , 为揭 7K 复杂性 状的遗 传机理 
奠定 了理论 基础。 迄今 为止， 关于 对复杂 性状遗 传机理 的一般 性解释 是复杂 性状受 
多基 因共同 作用， 并同时 受环境 因素的 影响。 

在分子 生物技 术和分 子遗传 标记技 术诞生 之前， 对复 杂性状 的遗传 分析， 主要 
是利 用个体 间的系 谱信息 和性状 的表型 记录， 进行 性状的 群体遗 传参数 （如 遗传 
力、 遗传 相关） 的 估计和 个体遗 传价值 的评估 （育 种值估 计）。 

自 20 世纪 80 年代 以来， 随着分 子遗传 学和分 子生物 技术的 发展和 成熟， 大量 
分子 DNA 分子 水平的 遗传标 记被发 掘并被 广泛应 用于复 杂性状 遗传分 析研究 
例如， 对数 量性状 基因座 (quantitative  trait  locus,  QTL) 或 候选基 因进行 连锁分 
析 或关联 分析， 并将标 记信息 用于标 记或基 因辅助 育种。 虽然 这些研 究取得 了丰硕 
的 成果， 并在 一定程 度上使 我们对 复杂性 状的分 子遗传 机理有 了初步 的了解 ，但 
是， 由 于统计 方法的 局限性 和标记 密度的 不足， 这些研 究所得 结果的 准确性 和精确 
性 有限， 难 以实现 从基因 水平进 行复杂 性状遗 传机理 分析。 

近 年来， 随 着畜禽 基因组 技术的 突飞猛 进和高 通量基 因分型 技术的 成熟， 利用 
能够覆 盖基因 组的高 密度单 核苷酸 多态性 (SNP) 标记 （几 万至百 万个） 信息 ，可 
以 实现： ① 全基因 组关联 分析， 即从全 基因组 范围分 析各个 SNP 与 复杂性 状的关 
联， 从而 对影响 复杂性 状的核 苷酸突 变位点 （QTN) 进行 检测和 定位； ② 基因组 
选择， 即通过 估计全 基因组 SNP 对性状 的效应 而得到 基因组 育种值 （GEBV)， 从 
而提 高选择 的准确 性和实 施早期 （个体 表型尚 未表现 之前） 选种。 

由于 大多生 命现象 均遵循 从基因 —  RNA— 蛋 白质— 表现型 这一自 然法则 ，因 
此， 除 DNA 水平的 遗传信 息外， RNA 水平、 蛋白质 水平和 表观遗 传的相 关信息 
也为分 析复杂 性状遗 传调控 机理提 供了重 要参考 信息。 例如， 利 用性状 表型和 
RNA 表达 信息， 可 检测和 定位影 响基因 表达的 QTL; 利用 RNA 和 蛋白质 水平的 
表达 信息可 帮助筛 选复杂 性状候 选功能 基因， 构 建复杂 性状基 因调控 网络； 通过蛋 
白 质分 子序列 信息， 可预 测蛋白 质 结构和 功能。 

综上 可知， 分 子生物 学和生 物技术 所取得 的巨大 成果， 使得不 同层次 （DNA 
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水平、 RNA 水平、 蛋白质 水平、 表 观遗传 水平） 的海 量分子 遗传信 息被不 断挖掘 
和 应用， 从而 为我们 从更全 面更系 统的视 角探究 复杂性 状的遗 传机制 提供了 广阔平 
台 和可靠 依据。 然 而过去 的研究 大多局 限于利 用某一 层次的 信息， 而 如何有 效整合 
不同层 次的分 子遗传 信息， 建立海 量数据 资料的 利用、 分析策 略和优 化统计 学方法 
是 当前实 现复杂 性状遗 传分析 的主要 难题。 

针对海 量分子 遗传信 息分析 复杂性 状最初 分析策 略基因 组收敛 （genomic  con¬ 
vergence)  策略。 该 策略由 Hauser ■等“ ] 在定位 人类帕 金森综 合征疾 病复杂 疾病基 
因 时首次 提出。 其基本 思想是 利用基 因表达 数据作 为表型 信息进 行连锁 分析， 即表 
达 QTL  (expression  QTL,  eQTL) 定位。 随后 在有关 老年痴 呆症、 帕金森 综合征 
和精神 分裂症 等人类 重要复 杂疾病 的复杂 性状研 究中， 这种方 法被研 究者认 同并逐 
步得 到应用 [&。 近 年来， 这种策 略被进 一步扩 展到综 合不同 层次分 子遗传 信息进 
行复 杂性状 的遗传 分析， 进而 催生了 一门新 兴学科 —— 系统 生物学 m。 系统 生物学 
是伴随 着基因 组学、 蛋白质 组学、 生物 信息学 的不断 发展而 诞生。 目 前对系 统生物 
学的一 般性定 义为， 对 影响生 命现象 的总体 过程， 包括涉 及的基 因网络 调控、 蛋白 
质 和相关 的生理 生化反 应的全 部生物 信息， 从生命 系统的 整体、 而不 是局部 的单一 
视角， 利 用计算 数学、 信 息学、 物 理学和 系统工 程的手 段对生 命系统 和海量 生物信 
息 进行优 化整合 和系统 分析， 全面解 析复杂 生命现 象和遗 传规律 （图 1)。 

基因组 


虽 然系统 生物学 的研究 策略和 手段被 研究人 员广泛 认同， 但目前 系统生 物学的 
研究 仍然处 于初级 阶段， 研 究手段 和方法 仍然缺 乏可行 途径。 在处理 海量分 子遗传 
信 息的应 用研究 方面， 仅仅 限于将 mRNA 表达水 平作为 表型的 简单数 据联合 ，如 
eQTL 连锁分 析和关 联分析 [8]， 远未达 到对不 同水平 基因组 信息的 整合和 联合分 
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析。 主 要原因 在于如 何有效 挖掘和 整合不 同水平 的基因 组信息 进行复 杂性状 基因的 
精确定 位仍然 缺乏生 物计算 技术和 相应统 计方法 ™ 。 

具体 而言， 利用 海量分 子遗传 信息进 行复杂 性状遗 传分析 的主要 困难在 于以下 
方面。 

(1)  如 何建立 同时利 用多种 信息进 行复杂 性状遗 传分析 的统计 模型？ 复 杂性状 
表 型受不 同层次 遗传调 控和环 境因素 的共同 作用， 如何 在遗传 分析模 型中同 时考虑 
DNA 水平、 RNA 水平、 蛋 白质水 平以及 表观遗 传水平 等不同 层次的 海量分 子遗传 
信息， 仍 然是当 前难以 克服的 难题。 

(2)  “维 数灾” 难题。 当 同时利 用各个 层次的 遗传信 息时， 信息 量将变 得非常 
庞大， 再加 上不同 信息变 量间的 复杂互 作效应 问题， 导 致遗传 分析模 型中产 生的变 
量 数目成 为天文 数字， 现有 的信息 处理技 术根本 无法进 行变量 求解。 

(3)  基 因调控 网络的 复杂性 问题。 控 制复杂 性状的 不同基 因座位 间存在 相互作 
用， 导致基 因对于 表型的 调控呈 现网络 状态。 如 何利用 不同层 次的分 子遗传 信息， 
从 整体上 对整体 调控网 络进行 分析， 目前 的研究 方法和 手段几 乎束手 无策。 

到目前 为止， 遗 传基础 研究清 楚的人 类孟德 尔性状 已超过 1500 种， 而 所有研 
究清 楚的复 杂性状 仍仅有 几十种 [1°] 。 利 用海量 分子遗 传信息 进行复 杂性状 研究分 
析， 任重而 道远， 必将成 为今后 遗传学 研究的 难点和 焦点。 

参 考文献 

[1]  Dekkers  JCM， Hospital  F.  2002.  The  use  of  molecular  genetics  in  improvement  of  agricul¬ 
tural  populations.  Nat  Rev  Genet ,  3 :  22-32 

[2]  Hauser  M A,  Li  YJ， Takeuchi  S， et  al.  Genomic  convergence：  identifying  candidate  genes 
for  Parkinson  s  disease  by  combining  serial  analysis  of  gene  expression  and  genetic  link¬ 
age.  Hum  Mol  Genet ,  2003， 12:  671-677 

[3]  Haegeman  A,  Williams  JL,  Law  A,  et  al.  Mapping  and  SNP  analysis  of  bovine  candidate 
genes  for  meat  and  carcass  quality.  Anim  Genet， 2003， 34:  349-353 

[4]  Oliveira  SA， Li  YJ， Noureddine  M A,  et  al.  Identification  of  risk  and  age- atronset  genes  on 
chromosome  lp  in  Parkinson  disease.  Am  J  Hum  Genet ,  2005， 77:  252-264 

[5]  Mudge  J， Miller  NA， Khrebtukova  I， et  al.  Genomic  convergence  analysis  of  schizophrenia： 
mRNA  sequencing  reveals  altered  synaptic  vesicular  transport  in  post- mortem  cerebellum.  PLoS 
ONE,  2008,  3：  e3625 

[6]  Lusis  AJ,  At  tie  AD,  Reue  K.  Metabolic  syndrome：  from  epidemiology  to  systems  biology. 
Nat  Rev  Genet ,  2008,  9:  819-830 

[7]  Vidal  M.  A  Biological  Atlas  of  Functional  Maps.  Cell,  2001， 104：  333-339 

[8]  Schadt  EE,  Lamb  J,  Yang  X， et  al.  An  integrative  genomics  approach  to  infer  causal  asso¬ 
ciations  between  gene  expression  and  disease.  Nat  Genet,  2005， 37:  710-717 


海量 分子遗 传信息 与复杂 性状遗 传分析  •  903  • 

[9]  Noureddine  M A,  Li  YJ,  van  der  Walt  JM ,  et  al.  Genomic  convergence  to  identify  candidate 
genes  for  Parkinson  disease：  SAGE  analysis  of  the  substantia  nigra.  Mov  Disord,  2005 , 
20：  1299-1309 

[10]  Glazier  AM， Nadeau  JH ,  Aitman  TJ.  Finding  genes  that  underlie  complex  traits.  Science , 

2002，  298：  2345-2349 

撰稿人 ：张勤 刘剑锋 

中国农 业大学 


•  904  • 


畜牧学 


非加 性 遗传效 应与动 物育种 

Non- additive  Genetic  Effects  and  Its  Application  in  Animal  Breeding 

动物 的大多 数经济 性状都 是复杂 性状， 其表 现型是 由遗传 和环境 共同作 用的结 
果。 其中遗 传效应 可分为 基因加 性效应 （additive  effect)、 显 性效应 （dominant 
effect) 和上 位效应 （epistatic  effect ) 。 通常， 显性效 应和上 位效应 被统称 为非加 
性遗传 效应。 长期 以来， 科 研工作 者所面 临的一 个主要 任务和 挑战就 是阐明 这些复 
杂性状 的遗传 机制尤 其是非 加性遗 传效应 的形成 机理， 以期有 效地进 行动物 育种和 
生产。 

一、 非 加性遗 传效应 的概念 

对 于数量 性状， 很 长一段 时间人 们无法 揭示它 的遗传 基础， 因此 只好将 其看作 
一 个黑箱 并且作 为一个 整体、 运 用概率 论与数 理统计 学的方 法研究 其有关 的遗传 
规律。 

遗 传效应 被剖分 为加性 效应、 显性效 应以及 上位效 应就是 这一背 景下的 产物。 
所谓基 因的加 性效应 也可称 为基因 的平均 效应， 它是指 携带该 基因的 配子和 来自群 
体 的配子 随机结 合后所 产生的 基因型 的值和 群体平 均数的 离差。 一个 个体所 携带的 
与某数 量性状 相关的 各基因 的平均 效应之 和即为 这个个 体该性 状的加 性遗传 效应值 
(也 称育种 值）。 所谓显 性效应 是指同 一基因 座上的 两个等 位基因 间的互 作效应 。而 
所谓上 位效应 是指不 同基因 座间的 互作效 应™ 。 一个个 体与某 数量性 状相关 的各基 
因座 的显性 效应与 上位效 应之和 即为这 个个体 该性状 的非加 性遗传 效应。 

对于一 个群体 而言， 其遗 传变异 也可根 据各种 基因效 应进行 剖分， 即群 体的遗 
传方 差可剖 分为加 性效应 方差、 显性 效应方 差和上 位效应 方差。 上位 效应方 差又可 
剖分 为加性 X 加性 （AA)、 加性 / 显性 （AD) 以 及显性 X 显性 （DD)  3 种 
分量 。 


近些 年来分 子遗传 学的发 展为人 们揭示 数量性 状的遗 传基础 提供了 可能。 所用 
方法 主要有 两种： 一是连 锁分析 (linkage  analysis), 它是运 用标记 与功能 位点间 
的连 锁不平 衡通过 全基因 组扫描 （genome  scanning) 定位数 量性状 基因座 （quail- 
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titative  trait  locus,  Q  TL) . 二是关 联分析 （association  analysis) ， 包 括候选 基因分 
析 （candidate  gene  approach ) 和全基 因组关 联分析 （genome-wide  association 
study,  GWAS)。 候 选基因 分析是 根据生 理生化 知识、 位置及 比较基 因组学 等知识 
选定 基因作 为候选 基因， 然后研 究其多 态对特 定数量 性状的 影响； 全 基因组 关联分 
析则 是在整 个基因 组的范 围内寻 找影响 特定性 状的单 核苷酸 多态性 （SNP)。 

迄今 为止， 运用 这些方 法已经 找到了 大量的 QTL、 候选 基因和 SNP 位点 ，甚 
至 对有些 QTL、 候选 基因和 SNP 位 点的遗 传模式 （加性 效应、 显性 效应、 上位效 
应的 大小和 比重） 也有 了一定 认识。 但不得 不承认 的是， 这些 成果尚 不足以 使得人 
们真 正认识 数量性 状尤其 是各种 效应的 本质和 规律。 首先， QTL 所 覆盖的 区域往 
往很大 （通常 5 〜 20CM) 以致无 法明确 具体的 功能基 因及其 多态性 位点； 其次， 
一个 数量性 状往往 有很多 的关联 基因或 SNP 位点， 而每个 SNP 位 点效应 都不太 
大， 尤其 是对遗 传力低 的性状 （如 繁殖 性能） 而言； 最后， 也 是最重 要的， 今天人 
们已 认识到 “从 DNA 到蛋白 质”、 “从 基因到 表型” 的过 程必须 从整体 的角度 、不 
同 的层面 （基 因、 转录、 翻译、 修 饰等） 考查， 遗传 变异的 物质基 础除了  SNP 位 
点外还 有基因 拷贝数 变异等 多种形 式的基 因组多 样性， 且 miRNA、 siRNA 以及环 
境因素 （表观 遗传） 等 可以直 接影响 DNA 的 转录。 这也就 是说， DNA 的 自身结 
构、 DNA 与 RNA、 DNA 与蛋 白质、 基因与 环境， 这些 复杂的 关系都 会影响 表型。 

三、 非 加性遗 传效应 的利用 

因为基 因型在 每个世 代的传 递过程 中都是 重新组 织的， 在 人为不 能操控 下一代 
基因 型时能 够期待 相对稳 定遗传 给下一 代的只 有基因 的加性 效应， 所 以在相 当长的 
一段时 间内； 基因加 性效应 值即育 种值都 是人们 关注的 重点， 尤其 是在育 种过程 
中。 通常， 在 动物育 种中种 用个体 选择的 基本流 程是： 在特定 环境之 下测定 个体及 
其亲 属的表 型值， 运用 BLUP  (best  linear  unbiased  prediction) 等技 术估计 个体的 
育种值 (estimated  breeding  value,  EBV), 然 后依据 EBV 进行 选种， 进而 达到群 
体遗传 改良、 提 高生产 性能的 目的。 

这一过 程是在 控制数 量性状 的遗传 基础为 一个黑 箱的基 础上进 行的。 随 着分子 
遗 传学的 发展， 在一 定程度 上打开 这一黑 箱成为 可能。 伴之而 来的是 标记辅 助选择 
(marker-assisted  selection,  MAS) 和基因 组选择 （ genomic  selection ， GS)[3」 等方 
法的 出现。 MAS 是 在上述 常规育 种方法 的基础 上结合 与数量 性状相 关联的 基因或 
者标 记的信 息进行 选择； GS 是利 用覆盖 全基因 组的高 密度标 记或这 些标记 组成的 
单倍型 的效应 [4] 估计 个体的 基因组 育种值 (gEBV), 然 后依据 gEBV 进行选 择[3)。 
这两 种方法 都可望 对个体 的育种 值估计 得更加 准确， 且 在一定 程度上 对非加 性遗传 
效应进 行利用 [5]。 但 这一点 既非两 种方法 的主要 目的， 其利用 的程度 也相当 有限。 
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从生 产的角 度说， 最根 本的是 数量性 状的表 型值。 抛开环 境效应 不谈， 我们也 
不 能仅仅 考虑加 性遗传 效应， 因为 它只是 遗传效 应的一 个组成 部分， 非加性 遗传效 
应与 它同等 重要， 甚 至对于 某些数 量性状 （如繁 殖等低 遗传力 性状） 而言可 能更加 
重要。 

长期 以来， 人们 主要是 通过群 体杂交 产生杂 种优势 （heterosis) 的方式 利用非 
加 性遗传 效应。 为了达 到最佳 效果， 人 们曾提 出过正 反交反 复选择 （reciprocal  re¬ 
current  selection，  RRS) 等 方法。 近些 年来， 随着 分子遗 传学的 发展， 人 们空前 
渴望 能对数 量性状 的基因 型在分 子水平 上进行 设计、 操控、 合成、 生产， 从 而使遗 
传 效应乃 至整个 表型最 宜化。 然而 这显然 需要我 们真正 揭示各 种遗传 效应尤 其是非 
加性 遗传效 应的分 子遗传 基础与 机制。 而 对此， 正如 前面所 说的， 这 将是遗 传育种 
工 作者面 临的重 大难题 之一。 
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从 QTL 到基因 组选择 

From  QTL  to  Genomic  Selection 

现代 动物育 种学是 遗传学 原理， 生物 技术、 信息 技术、 系 统工程 和育种 学家经 
验 与创新 思维的 集合， 其 主要目 标是从 遗传上 改良畜 种并使 其达到 最大的 经济效 
益。 现代 育种技 术包括 选择、 杂 交与杂 种优势 利用和 繁育体 系等， 其 中最根 本的是 
选择 （选 种）， 而选 种的关 键是准 确性。 质 量性状 受单个 或少数 几个基 因控制 ，不 
同 基因型 的个体 在表型 上有明 显质的 不同， 因 而可以 很容易 的选择 出所需 要的种 
畜。 数量性 状是一 些连续 变异的 性状， 受 多基因 控制， 它们的 遗传规 律不能 简单地 
利 用遗传 3 大 定律来 分析， 对 种畜的 选择， 也不 能简单 的根据 表型来 进行。 目前的 
基本做 法是， 利用性 状的表 型信息 和系谱 信息， 用统 计学方 法进行 个体育 种值估 
计， 然后根 据估计 育种值 来进行 选择。 显然， 估 计育种 值的准 确性就 成为决 定选择 
效率的 关键。 如何更 为准确 的估计 育种值 是数量 遗传学 和动物 育种学 的一个 基本科 
学 问题。 

数量 遗传学 的发展 使表型 信息和 系谱信 息在群 体水平 上得到 了充分 的运用 ，极 
大提 高了育 种值估 计的准 确性。 但是， 这种估 计没有 充分考 虑数量 性状的 遗传基 
础。 分 子遗传 学和分 子生物 技术的 发展， 为 我们研 究数量 性状的 分子遗 传基础 、利 
用分子 水平的 遗传信 息来进 行选择 提供了 手段， 使进一 步提高 育种值 估计的 准确性 
成为 可能。 

数 量性状 基因座 （quantitative  trait  locus,  QTL) 是指影 响特定 数量性 状形成 
的染色 体片段 [1]。 数 量性状 的表型 是许多 QTL 共同 作用的 结果。 各个 QTL 的效 
应并不 相同， 有的 QTL 效 应较大 （主 效基 因）， 我们 可以用 遗传标 记通过 统计学 
方法 来定位 它们， 分析 它们的 效应， 研 究它们 在性状 形成中 的作用 机理。 在 此基础 
上可以 进行标 记辅助 选择， 即利 用这些 QTL 本 身或与 之紧密 连锁的 标记， 结合表 
型和系 谱信息 进行育 种值的 估计， 从而 提高育 种值估 计的准 确性。 因此， QTL 定 
位 的精准 程度会 影响标 记辅助 选择育 种值估 计的准 确性。 

目 前定位 QTL 的方法 主要有 两种， 即全基 因组扫 描法和 候选基 因法。 全基因 
组 扫描的 基本方 法是， 选 择分布 在整个 基因组 上的分 子遗传 标记， 构 建试验 群的遗 
传 图谱， 用连锁 分析或 （和） 连锁 不平衡 方法分 析标记 与数量 性状表 型间的 关系并 
判断 QTL 在染色 体上的 相对位 置及其 效应的 大小。 候 选基因 法是根 据基因 在代谢 
通路 上的功 能或全 基因组 扫描的 结果筛 选候选 基因， 并 通过候 选基因 与性状 的关联 
分析， 来 推测其 是否是 QTL。 
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要精 确定位 QTL 并不 容易， 除统计 分析方 法外， 全基因 组扫描 的精准 性受以 
下几个 因素的 影响： ①足 够数量 的遗传 标记； ②遗传 标记与 QTL 连锁 程度； ③定 
位所用 的动物 群体结 构及其 规模； ④ QTL 效应的 大小； ⑤环 境与基 因型的 互作； 
⑥表 型测量 的精确 性等。 由 于不少 畜禽全 基因组 测序的 完成， 高通量 测定单 核苷酸 
多态性 (SNP) 技术的 成熟， 用于定 位的遗 传标记 数目已 能满足 QTL 定 位的要 
求， 但动物 群体、 QTL 的效 应以及 环境与 QTL 的互作 仍将继 续影响 QTL 定位的 
准 确性。 要定位 QTL， 适量的 重组事 件是必 需的， 但 标记与 QTL 连锁 越紧密 ，重 
组的 概率就 越小， 因此， 必 须要有 足够大 的动物 群体。 由 于上位 效应、 基因 型与环 
境 的互作 效应的 不同， 从不 同群体 得到的 QTL 效应大 小可能 是不一 样的， 一个群 
体 中效应 较大的 QTL 在另一 群体中 的效应 未必也 大[2]， 而在 所有群 体中效 应较高 
的 QTL， 其作 用的性 状往往 是单基 因控制 的质量 性状， 如矮 小鸡的 性连锁 基 
因， 猪的 氟烷基 因等。 有的 QTL 效应 太小， 且与环 境存在 互作， 不 容易检 测到， 
所以， 我们 只可能 定位一 部分效 应相对 较大的 QTL。 而对于 那些遗 传力较 低且又 
缺乏主 效基因 的数量 性状， 要定位 QTL 是 非常困 难的。 

在完成 QTL 定位 以后， 需 要确认 并分析 其分子 基础。 在说明 其分子 基础以 
后， QTL 才是可 信的， 才有可 能在育 种中得 到广泛 应用。 QTL 的分 子基础 就是数 
量性状 核苷酸 （quantitative  trait  nucleotide,  QTN  ) , 它 是在被 定位的 QTL 的置 
信区间 内对数 量性状 变异真 正起作 用的核 苷酸序 列多态 位点。 被 定位的 QTL 的置 
信区 间通常 较大， 可能含 有上百 个甚至 上千个 基因， 因 此我们 需要做 进一步 的精细 
定位， 然后 在此区 间内筛 选候选 基因， 在 确定候 选基因 以后， 检测其 SNP， 筛选 
出与 理论相 一致的 SNP 作 为候选 QTN, 然后再 对候选 QTN 做统计 学和功 能上的 
验证， 最终 确认其 是否是 QTNm。 由 于确认 QTN 步 骤较为 复杂， 要确 认一个 
QTN 并不 容易。 目前 对于一 些重要 的经济 性状， 如畜禽 的产肉 性状、 肉质 性状、 
抗病 性状、 产奶 性状、 产 仔数、 产蛋 数等， 尽 管已有 大量的 QTL 被 定位， 但确认 
的 QTN 却 很少。 已 经确定 的有影 响奶牛 的乳脂 牛的二 酯酰甘 油酰基 转移酶 
1  (DGAT1) (影 响牛乳 中的乳 脂率) M、 猪 的胰岛 素样生 长因子 II  (IGF2) (影响 
肌肉生 长速度 )[〜 和绵 羊的肌 肉生长 抑制素 ( GDF8,  myostatin) (影响 肌肉量 )[s] 
等。 也 正因为 如此， 标记辅 助选择 在动物 育种中 的应用 还非常 有限。 

2001 年， 提 出了一 种新的 标记辅 助选择 策略， 即基因 组选择 
(genomic  selection)。 基因组 选择， 简单 地讲就 是利用 覆盖全 基因的 高密度 标记进 
行标 记辅助 选择。 随着鸡 、牛 、猪、 羊和 马等多 种家畜 基因组 测序的 完成或 即将完 
成 和大量 SNP 的 发现， 以及 SNP 芯片等 高通量 SNP 检测技 术的完 善和生 物信息 
技术的 发展， 使基 因组选 择的应 用成为 可能。 由于 SNP 的密 度高且 覆盖整 个基因 
组， 使任 何一个 QTL 可 以至少 与一个 SNP 标 记紧密 连锁。 因此， 我 们可以 通过全 
基 因组中 大量的 SNP 标记来 捕获所 有的遗 传变异 （至少 在理论 上）， 从而更 准确地 
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评估 个体间 的遗传 差异。 实施 基因组 选择的 基本策 略是， 首先 利用一 个参考 群体估 
计 出每个 SNP 或 SNP 单 倍型对 于所考 察性状 的遗传 效应， 这 个参考 群体的 每个个 
体 都具有 性状的 表型值 和所有 SNP 的 基因型 （利用 SNP 芯 片）， 在 选择群 体中， 
对每一 候选个 体测定 其所有 SNP 的基 因型， 利 用从参 考群体 估计的 SNP 效应计 
算其 育种值 （各个 SNP 效应之 和）， 称为基 因组育 种值， 然 后根据 基因组 育种值 
进行 选择。 基因组 选择的 准确性 取决于 SNP 的密度 （能 否保 证每个 QTL 都至少 
与一个 SNP 处于 高度的 连锁不 平衡） 和 SNP 效应 估计的 准确性 （需 要足够 大的参 
考群 体）。 基 因组选 择的一 个主要 优点是 能够在 保证一 定准确 性的前 提下进 行早期 
选择。 

目 前基因 组选择 已被大 量应用 于奶牛 育种中 （主 要用 于种公 牛的选 择）， 在其 
他 畜种中 也在进 行积极 探索。 但是， 关于 基因组 选择的 理论和 方法还 存在一 些尚未 
解决的 难题。 基因 组选择 其实是 一个新 的黑箱 操作， 它 使用了 大量的 SNP， 但并 
不需 要解释 引起表 型变化 的那些 QTL 的 本质。 如果不 解释清 楚那些 QTL 的分子 
机理， 那么 这些研 究结果 的必然 性是会 受到怀 疑的， 这 将影响 该方法 在不同 群体中 
的 推广。 基 因组选 择使用 了大量 的分子 标记， 需 要估计 这些标 记的效 应值， 那么动 
物群 体的规 模应该 是比较 大的， 测定 这些动 物的基 因型也 会存在 一定的 困难。 从目 
前 来看， 基 因组选 择的前 景还是 比较乐 观的， 但效 果到底 怎样， 还 需经过 实践的 
检验。 

总之， 如 何更为 准确的 估计育 种值， 是数量 遗传学 和动物 育种学 的一个 基本科 
学 问题； 在 充分利 用表型 和系谱 信息的 同时， 如 何充分 有效地 利用分 子遗传 信息来 
提高 育种值 估计的 准确性 仍然是 动物育 种所面 临的一 个科学 难题。 
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哺乳 动物卵 子与胚 胎低温 生物学 

Cryobiology  of  Mammalian  Oocyte  and  Embryo 


低温 生物学 是研究 低温条 件下生 命变化 规律的 科学。 在 低温条 件下， 使 细胞的 
代谢 降低， 其 结构、 生理、 生 化功能 便产生 一系列 变化， 主 要影响 质膜、 细 胞器和 
细胞 骨架的 功能。 其研 究内容 涉及动 物学、 植 物学、 微生 物学、 医学、 农学、 食品 
科学中 的许多 方面。 尽管 “ 低温” 是一 个经常 被使用 的词， 但就 其定义 而言， 可以 
说是 非常模 糊的， 如 物理学 上所指 的低温 是接近 绝对零 度的极 低温度 （一 273°C)， 
而微 生物学 上的低 温是指 4°C 以下， 而在 生物材 料的冷 冻保存 中最常 用的低 温条件 
是液氮 的温度 （一  196°C)， 通常习 惯将其 称为超 低温。 哺乳动 物卵子 与胚胎 低温生 
物 学多是 指在超 低温的 环境条 件下， 使卵 子与胚 胎细胞 新陈代 谢和分 裂速度 减慢或 
停止， 即发育 处于暂 时停滞 状态， 一旦恢 复正常 发育温 度后， 又 能继续 发育。 

自 1972 年 Whittingham 等 [1] 首次 报道 冷冻保 存小鼠 胚胎并 移植获 得后代 以来， 
胚胎 冷冻技 术发展 迅速， 方 法不断 改进， 已 有牛、 绵羊、 山羊 、马 、猪 、兔 、大 
鼠、 小鼠、 和人等 20 余种动 物的胚 胎被成 功冷冻 [=。 胚胎冷 冻保存 的意义 在建立 
动物基 因库， 保 存优良 家畜与 濒危动 物遗传 资源。 同胚胎 相比， 卵 母细胞 是单细 
胞， 相 对体积 较大， 冷 冻时不 易充分 脱水。 在胚胎 冷冻过 程中， 一些 细胞损 伤死亡 
后， 剩余的 细胞仍 有可能 修复进 行正常 的胚胎 发育。 而 作为单 一细胞 的卵母 细胞， 
损伤 后难以 恢复， 因 此冷冻 的难度 更大。 而 卵母细 胞的冷 冻保存 的意义 重大， 它是 
母 系遗传 信息的 载体， 随 着胚胎 克隆、 胚 胎体外 生产等 胚胎生 物技术 的迅速 发展， 
对哺 乳动物 卵母细 胞的需 求日益 增加， 许 多研究 型实验 中所需 求的卵 母细胞 仅由体 
内获 得已无 法满足 科研和 生产的 需要。 卵 母细胞 和胚胎 的冷冻 保存技 术不仅 能实现 
优良基 因资源 的长期 保存， 代替 活畜进 行引种 和活体 保种， 防止 传染病 的传播 ，避 
免长期 活体保 种易造 成基因 漂变等 优点。 为此， 其冷冻 保存已 成为低 温生物 学中的 
研究 热点。 

自 1977 年 Whittingham™ 首 次利用 慢速冷 冻法成 功地保 存小鼠 卵母细 胞并获 
得产仔 以来， 迄今尽 管人们 在这方 面做了 大量的 工作， 小鼠 、猴 、人、 仓鼠 、兔、 
牛 、猪、 马和山 羊等相 继开展 研究并 取得很 大进展 [4)。 但由于 卵母细 胞和早 期胚胎 
对冷刺 激非常 敏感， 在低温 条件下 细胞内 冰晶的 形成和 抗冻保 护剂的 化学毒 性会对 
其造成 物理和 化学的 损伤， 所以 一直未 能建立 比较理 想的冷 冻方法 [W。 目前， 在卵 
子和胚 胎冷冻 保存上 有两种 方法， 即慢速 冷冻和 玻璃化 冷冻， 原 理如图 1 所示 。慢 
速 冷冻通 常采取 低浓度 的抗冻 保护剂 (1.  0~2.0mol/L), 缓 慢的降 温速率 以及人 
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工植 冰的方 法以避 免冰晶 形成。 卵母 细胞或 胚胎首 先在冷 冻液中 平衡， 细胞 内的水 
分向外 渗出， 细 胞开始 收缩。 随 着抗冻 保护剂 渗人， 细胞体 积得以 恢复。 随 后于程 
序 降温仪 中缓慢 降温。 当降温 至冰点 或稍低 于冰点 温度时 （一 7 〜一 5°C.)， 进行人 
工植冰 [6]。 而玻璃 化冷冻 方法中 抗冻保 护剂浓 度高， 降温 迅速， 且组 合型抗 冻保护 
剂的 使用能 显著降 低化学 毒性， 添 加大分 子化学 物质如 聚蔗糖 等能有 效地形 成玻璃 
化， 从而避 免胚胎 在冷冻 解冻过 程中细 胞内外 冰晶的 形成， 特 别是在 体外生 产或显 
微操 作处理 后的卵 母细胞 和胚胎 上更有 优势， 因此 会更具 有可操 作性和 前瞻性 。玻 
璃化 冷冻原 理是， 含 有高浓 度的抗 冻保护 剂溶液 （>6mol/L) 在 0°C 以上温 度直接 
投 人液氮 的急速 冷却过 程中， 液体 的黏度 增加， 当 黏度达 到临界 值时发 生凝固 
化气 即 由液态 变为半 固态再 过渡为 固态， 且呈 现透明 状态， 故称作 玻璃化 (vif 
rification)。 玻 璃化冷 冻法的 载体有 很多， 如细 管法、 开 放式拉 长塑料 细管法 
(open  pulled  straw  ,  OPS)、 固体 表面法 （SSV)、 电镜铜 网法、 cryotop  法等。 


卵 母细胞 / 胚胎在 等渗溶 液中的 
形态 


在约  1.5mol/L 

在 5~7mol/L 

冷冻保 护剂中 

的冷 冻保护 

收 缩状态 

剂中 收缩状 

态 

冷冻保 护剂处 

冷冻 保护剂 

理一段 时间后 

处理 较短时 

的状态 

间后 的状态 

缓慢 降温到 
植冰 时的状 
态 


快速 冷冻过 
程中 的状态 


快 

速 

冷 

冻 

过 

程 

中 


在液氮 （-196^) 中保存 


图 1 慢 速冷冻 和玻璃 化冷冻 原理图 [8] 
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玻璃化 溶液的 种类也 很多， Rail 和 Fahy 首先使 用渗透 性抗冻 保护剂 DMSO、 
乙 酰胺、 丙二醇 (PG) 和 非渗透 性抗冻 保护剂 PEG 组成 的玻璃 化溶液 （VS1)， 
对小 鼠胚胎 冷冻保 存成功 [9]。 此后， 研 究者们 还研发 了各种 玻璃化 溶液， 主 要包括 
PG25 ㈣、 VS2 和  VS3U1] 、 DAP213[12i、 EFS ⑽、 GFS[U] 、 EGSG[15] 、 EDTt:, 和 
EDFS[17] 等， 并在不 同动物 上获得 成功。 虽然研 究人员 不断地 提出新 的方法 并取得 
了 一定的 进展， 但是却 缺少标 准化和 被明确 公认的 方法， 阻碍 了玻璃 化冷冻 技术的 
推广 应用。 迄今 为止， 在 冷冻的 操作过 程中， 玻璃化 状态的 形成是 无法直 接观察 
的， 除 非借助 超低温 生物显 微镜， 这是玻 璃化冷 冻保存 的难点 之一。 另外， 对卵母 
细胞 和胚胎 膜渗透 性的研 究也不 充分， 虽 然人们 对小鼠 、人、 兔等卵 母细胞 的膜渗 
透性进 行了广 泛的研 究[18]。 但一 般应用 于慢速 冷冻， 且仅探 讨了细 胞在单 一的抗 
冻保 护剂中 的膜渗 透性。 而在玻 璃化冷 冻中膜 对组合 型抗冻 保护剂 通透性 的 研究尚 
未见 报道， 因 此抗冻 保护剂 在不同 浓度、 不同温 度下需 要多长 时间使 细胞内 外既能 
达到 玻璃化 程度， 又 使得冷 冻后的 细胞不 受化学 毒性的 损伤， 是另一 个亟待 解决的 
难题。 

为 了观察 玻璃化 状态的 程度， 我们 借助于 超低温 生物显 微镜， 以 控制温 度的条 
件下， 直接 观察和 摄录生 物体在 冷冻、 复温过 程中的 形态变 化及溶 液相变 的全过 
程， 再 结合图 像处理 技术， 可以对 降温和 复温过 程进行 定性和 定量的 分析， 这对于 
确定 最佳的 降温、 复 温程序 以及生 物体在 冷冻、 复温过 程中的 损伤机 理的研 究提供 
了重要 依据。 因此， 超低温 显微技 术将有 望解决 形成玻 璃化状 态过程 的直接 观察。 
目前， 大多对 细胞膜 渗透性 试验集 中在单 一型的 抗冻保 护剂， 但组合 型抗冻 保护剂 
缺少 研究， 而组合 型抗冻 保护剂 有着单 一型抗 冻保护 剂无法 比拟的 优势， 抗 冻保护 
剂 之间可 以优势 互补， 对细胞 的毒性 更小， 提 高玻璃 化冷冻 效果。 因 此需要 完善组 
合型 抗冻保 护剂膜 渗透性 测定， 建 立理论 模型， 以 指导抗 冻保护 剂在不 同浓度 、不 
同 温度 和不同 时间内 的渗 透量。 

因此， 将玻 璃化冷 冻技术 和超低 温显微 技术相 结合， 完善 组合型 抗冻保 护剂膜 
渗 透性的 测定， 建 立理论 模型， 深 人探讨 卵子与 胚胎玻 璃化冷 冻保存 机理。 它将是 
一个 极具诱 惑力的 挑战， 是 本学科 领域今 后需要 攻克的 难题。 
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哺乳 动物早 期胚胎 与发育 微环境 

Early  Mammalian  Embryos  and  Micro-environment 
of  Development 


哺乳 动物早 期胚胎 是指卵 子受精 后形成 合子到 植人子 宫前各 阶段的 胚胎， 具体 
包括 成熟卵 母细胞 与精子 结合完 成受精 形成的 合子、 合 子卵裂 形成的 2 - 细胞、 4 -细 
胞、 8 - 细胞、 桑椹 胚以及 囊胚。 

哺 乳动物 早期胚 胎正常 的自然 发育过 程是： ①首 先在卵 巢上发 育成熟 的卵泡 
在促 黄体素 （LH) 的作用 下排出 卵子， 卵 子借助 输卵管 纤毛的 摆动， 到 达输卵 
管壶 腹部并 与通过 阴道进 人子宫 最后到 达此处 的精子 结合， 完成 受精， 形成合 
子； ②新形 成的合 子在输 卵管纤 毛的摆 动下边 向子宫 方向运 动同时 边进行 细胞分 
裂； ③桑椹 胚前后 进人子 宫腔， 并继续 发育为 囊胚。 输卵管 和子宫 合成、 分泌营 
养 物质， 为配子 转运、 成熟、 受精 和早期 胚胎发 育提供 一个微 环境。 其中 输卵管 
液主 要由血 清浆液 性漏出 液和输 卵管上 皮细胞 分泌液 组成。 富含支 持胚胎 发育的 
丙 酮酸、 乳酸和 葡萄糖 等能量 物质和 多种氨 基酸， 如牛 磺酸、 天冬 氨酸、 甘氨酸 
和谷氨 酸等。 另外， 输卵管 液中的 表皮生 长因子 （EGF)、 转化生 长因子 
(TGF)、 白 血病抑 制因子 （LIF) 等细胞 因子和 多种蛋 白质， 如输 卵管特 异性糖 
蛋白 （OGP)、 输 卵管素 （oviductin)， 对 早期胚 胎合子 型基因 激活、 促进 胚胎有 
丝 分裂具 有十分 重要的 作用。 在 子宫中 主要由 子宫乳 为早期 胚胎提 供营养 物质， 
其中包 括一些 微量营 养素如 维生素 A、 维生素 E、 抗 坏血酸 维生素 C 和 P- 胡萝卜 
素等。 此外， 子宫中 的细胞 因子、 蛋白 酶对促 进早期 胚胎发 育和着 床发挥 了重要 
作用。 同时， 早期 胚胎发 育所在 的输卵 管和子 宫是一 个完全 避光、 低氧和 pH 相 
对 恒定的 环境。 

随 着医学 及生物 技术的 发展， 人们 还可以 通过胚 胎体外 生产技 术获得 早期胚 
胎。 胚胎体 外生产 （IVP) 技术是 指在人 工控制 的体外 微环境 中获得 胚胎。 其过 
程包括 卵母细 胞的体 外成熟 （IVM) 、 成熟 卵母细 胞的体 外受精 （IVF) 和受精 
卵的体 外培养 （IVC)。 胚胎 在体外 发育过 程中， 要 求具有 适合的 体外发 育微环 
境， 即良 好的成 熟液、 受 精液、 培养液 等液体 成分， 合适的 温度、 湿度以 及气体 
环境。 培养溶 液常常 因物种 而异。 目前 哺乳动 物常用 的卵母 细胞成 熟液有 
M199、 CZB、 SOFaa、 NCSU-23 等， 受 精液有  Tyrode  液、 HTF、 B0 液等 ，胚 
胎培 养液有  SOF、 CRlaa、 NCSU-23、 PZM-3、 KSOM、 CZB、 Gl、 G2 和 
HTF  等。 
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目前， 早期胚 胎体外 发育微 环境虽 然尽可 能地模 拟体内 环境， 但 远远达 不到体 
内 发育的 条件。 首先， 胚胎从 雌性动 物输卵 管运行 到子宫 的整个 发育过 程中， 随着 
胚 胎发育 阶段不 同及所 处生殖 道部位 不同， 胚胎 对营养 组分和 液体环 境的要 求也不 
断 变化， 母体为 胚胎提 供的液 体环境 也不尽 相同， 发育环 境处于 动态变 化之中 。而 
在胚 胎体外 培养过 程中， 往往 使用一 种培养 液连续 培养， 此时 的体外 环境处 于相对 
静止， 不能 很好地 满足胚 胎代谢 所需， 很容易 造成物 质供应 失衡、 自 身代谢 产物增 
加和一 些毒性 物质的 积累， 这些因 素往往 对胚胎 发育具 有不利 影响。 其次， 胚胎在 
雌 性动物 体内发 育微环 境中， 输 卵管、 子 宫以及 胚胎自 身分泌 的活性 因子能 够参与 
胚 胎发育 的基因 组激活 和后期 发育。 但是， 在 体外培 养时， 胚 胎处于 相对过 多的胚 
胎培养 液中， 自身分 泌的活 性物质 和信号 物质被 稀释， 生 物功能 降低。 此外， 体外 
培养 系统中 也缺乏 雌性生 殖道旁 分泌的 细胞因 子和蛋 白质。 最后， 一 些环境 因素， 
如 光照、 温度、 气相等 与体内 发育微 环境也 有较大 差异， 对体 外早期 胚胎发 育也具 
有较大 影响。 

体内外 早期胚 胎发育 的这种 微环境 的差异 进一步 导致了 体内外 早期胚 胎在代 
谢、 细 胞内部 结构、 发育水 平以及 发育潜 力上的 差异， 具体表 现在体 外胚胎 有更高 
的糖代 谢[1]， 有较 高的脂 密度、 空泡 密度， 较低 的线粒 体数量 m 以及 更高的 混倍性 
(胚 胎由不 同倍型 染色体 的细胞 组成， 通 常是二 倍体和 三倍体 或二倍 体和四 倍体细 
胞) [3\ 且 存在囊 胚细胞 数少、 囊胚发 育率低 [U、 移植 后妊娠 率低、 妊 娠期长 、胎 
儿 过大、 容易难 产等问 题[5]。 因此， 发育 微环境 中什么 因素造 成体内 外早期 胚胎质 
量的 差异以 及如何 缩小这 一差异 成为亟 待解决 的科学 难题。 

围绕上 述科学 难题， 近年 来研究 者在克 服早期 胚胎体 外发育 阻断， 提高 胚胎质 
量 和发育 率上， 主要 从两方 面进行 探索： ① 体外培 养系统 的改良 优化； ②体 外培养 
导致的 胚胎表 观修饰 异常。 

体外培 养系统 的改良 优化目 的是为 了最大 限度地 满足胚 胎在不 同时期 对物质 
的全面 需求， 尽可能 使体外 环境与 体内微 环境相 吻合， 为早 期胚胎 营造一 种理想 
生存 环境。 主 要通过 优化培 养液的 成分， 液滴 体积的 大小， 培养 液中胚 胎的数 
量， 以及 气体成 分等来 提高胚 胎的体 外发育 能力。 虽 然目前 建立的 类似于 输卵管 
和子 宫生理 条件的 体细胞 -胚胎 共培养 系统在 一定程 度上能 够模拟 早期胚 胎发育 
的 环境， 但 是体外 培养获 得的胚 胎无论 是在质 量上还 是在数 量上都 不如体 内得到 
的 胚胎， 造 成的具 体原因 也不够 清晰， 因此， 还 需要从 胚胎人 手做进 一步的 
研究。 

随着 研究的 深人， 科学 家们发 现体外 获得的 胚胎和 体内自 然生产 的胚胎 在表观 
遗传修 饰上存 在较大 差异。 在表观 遗传修 饰上， 研究者 发现外 源激素 超数排 卵破坏 
了胚胎 好19 印记 基因的 表达。 进一步 还发现 IVF 将引起 好19 印记 基因调 控区域 
和启动 子区域 甲基化 异常， 来源于 IVF 囊胚 的胚胎 干细胞 表现出 异常的 Igf2/ 
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H  19 基因 印记， 且 父源染 色质上 CTCF 结合 位点第 4 位赖氨 酸甲基 化程度 增加并 
在母 源染色 质上获 得一个 新的第 9 位 赖氨酸 甲基化 位点。 此外， 在组 蛋白修 饰上， 
体 内外胚 胎从合 子到囊 胚阶段 组蛋白 H4 乙 酰化， 组蛋白 H3 赖 氨酸第 9 位 甲基化 
和 组蛋白 H3 丝氨酸 10 位磷 酸化修 饰的分 布也存 在差异 [6] 。 由于体 内外胚 胎表观 
修饰的 差异进 而引起 了二者 在基因 表达水 平上的 不同。 研究 发现牛 [7]、 小鼠 [8)、 
猪™、 羊[1°] 体内 外胚胎 之间或 IVF 和 IVC 胚胎之 间差异 表达的 基因达 85%， 主要 
包 括胞内 代谢、 组装、 应激、 增殖、 凋亡、 形态 发生、 细胞 周期、 核 酸蛋白 结合、 
水解 酶活性 以及氧 化还原 酶活性 相关的 基因。 

目前的 研究虽 然对造 成体内 外胚胎 质量和 发育潜 力差异 的原因 进行了 初步探 
索， 但 是造成 差异的 分子机 理尚不 清楚， 因此， 还 需要进 一步结 合系统 生物学 、表 
观遗 传学等 研究手 段解析 体内外 胚胎表 观遗传 修饰的 差异， 进 而优化 体外胚 胎生产 
技术 体系， 提高胚 胎生产 效率和 质量。 
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哺乳 动物卵 子老化 与凋亡 

Ageing  and  Apoptosis  of  Mammalian  Oocyte 

卵 子老化 是指哺 乳动物 卵母细 胞在卵 巢内随 年龄的 增长， 或成熟 卵子未 能及时 
受精， 逐步丧 失受精 和支持 胚胎发 育能力 的现象 （图 1); 卵子凋 亡是指 卵母细 胞在体 
内、 外因素 作用下 发生的 由基因 控制的 程序化 死亡。 绝大多 数卵子 老化后 会发生 凋亡。 


年 轻卵子  老 化卵子 


受精后 胚胎正 常发育  自发碎 裂凋亡 

图 1 哺 乳动物 卵子老 化过程 中的细 胞与分 子变化 [1] 

在卵子 老化过 程中减 数分裂 激酶、 成熟促 进因子 （MPF)、 丝 裂酶原 激活蛋 白激酶 （MAPK)、 抗 
凋 亡蛋白 Bcl-2、 三磷 酸腺苷 （ATP)、 内质网 Ca2+ 储存能 力逐渐 下降， 同 时活性 氧基团 不断积 
累， 线 粒体功 能受到 损伤， 进而促 凋亡蛋 白表达 上调， 卵子出 现碎裂 凋亡或 受精后 胚胎发 育异常 
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在正常 生理条 件下， 雌性个 体一生 中发育 成熟的 卵子数 量在几 十至几 千个之 
间， 总数 不超过 卵泡库 总量的 0.01%， 绝大多 数卵母 细胞在 卵泡的 不同发 育阶段 
发生 凋亡， 最后 卵母细 胞碎裂 为多个 碎片， 最 终被周 围细胞 吞噬， 表现为 卵泡闭 
锁 卵母细 胞凋亡 在卵泡 发育的 每个阶 段都在 发生， 直到 生殖机 能完全 丧失为 
止。 其高 峰期发 生在动 物出生 之前， 如小 鼠在出 生前凋 亡的卵 母细胞 超过卵 泡库总 
数的 2/3, 绵 羊超过 3/4, 人超过 7/10w。 在 正常机 体内， 引 发卵母 细胞的 凋亡方 
式 有如下 两种： 一是由 卵母细 胞自身 发动； 另一 种是由 周围颗 粒细胞 的凋亡 引起。 
前者主 要发生 在胎儿 阶段， 高 峰期在 原始卵 泡形成 前后， 约 2/3 的卵 细胞在 这一时 
期 会自发 凋亡。 但是， 这些 细胞发 生凋亡 的真正 原因目 前还不 清楚。 根据已 发表的 
科研 结果， 人 们提出 营养缺 乏和染 色体错 配两种 假说。 营养缺 乏假说 认为卵 原细胞 
在 形成卵 母细胞 之前， 来源于 同一个 PGC 的 后代， 由 于细胞 质没有 完全分 裂而呈 
串珠 分布。 相邻卵 原细胞 间联系 密切， 约有 1/3 幸运细 胞能获 得周围 细胞提 供的营 
养而成 为卵母 细胞， 其他 细胞因 营养不 足而发 生凋亡 [4]。 染色体 错配理 论认为 ，卵 
原 细胞由 有丝分 裂进人 减数分 裂时， 多数细 胞由于 染色错 配而最 终凋亡 [5]。 这两种 
假说 都有实 验数据 支持， 但其 解释无 法令人 信服。 例如， 人们 发现处 于减数 分裂的 
生殖细 胞存在 染色体 异常， 但 其数目 远低于 凋亡细 胞数。 另外， 幸运 细胞是 如何被 
挑选出 来的？ 目 前的理 论无法 解释。 这种 现象不 仅发生 在高等 哺乳动 物中， 而且还 
存在 于无脊 椎动物 （如 果蝇） 中， 具有进 化保守 特点。 这说明 此过程 是由遗 传因子 
决 定的而 不是随 机的。 但是， 目前 还没有 找到控 制此过 程的关 键功能 基因， 更谈不 
上解析 这一生 理过程 的分子 通路。 

卵 母细胞 与体细 胞结合 形成原 始卵泡 以后， 其自 发凋亡 的数目 很少， 绝 大多数 
由周 围体细 胞凋亡 引起， 并且主 要发生 在次级 卵泡以 后阶段 M。 动物 进人初 情期以 
后， 不断有 大量的 原始卵 泡启动 发育， 周围的 体细胞 由扁平 变为立 方状， 由 单层分 
裂为 多层， 并 逐渐形 成卵泡 结构， 但都不 能发育 成熟而 排卵。 这些卵 泡中的 颗粒细 
胞首 先发生 凋亡， 继而引 发卵母 细胞的 凋亡， 结果 卵泡在 不同阶 段发生 闭锁。 动物 
性成 熟后， 在每个 发情周 期中， 都有 一批或 几批卵 泡启动 发育， 但仅 有一个 （单胚 
动物） 或数个 （多胚 动物） 卵 泡发育 成熟， 卵母 细胞成 熟为卵 子而从 卵泡中 排出， 
剩 余的卵 泡全部 闭锁， 卵 母细胞 凋亡。 这种 现象随 着动物 发情周 期不断 重复， 直到 
卵 巢上的 卵泡资 源几乎 耗尽， 最终 生殖机 能完全 丧失。 在此 领域， 人 们做了 大量研 
究， 提 出抗凋 亡基因 i  Bcl-2) 与促凋 亡基因 (Bax) 表达平 衡理论 。 此 理论认 
为， 在卵泡 颗粒细 胞中， 如果 BcZ-2 表达 水平明 显高于 Bcw， 颗粒细 胞增殖 和分化 
活跃， 卵 泡继续 发育。 相反， 颗 粒细胞 则发生 凋亡， 继而 引发卵 母细胞 凋亡。 原始 
卵 泡在血 液中促 性腺激 素作用 下启动 发育， 但在 最后阶 段大多 数卵泡 由于促 性腺激 
素水 平不足 而导致 颗粒细 胞中的 基因大 量表达 而发生 凋亡， 导 致卵母 细胞无 
法获 得充足 营养而 凋亡。 其 实验依 据是， 如果在 一个发 情周期 中注射 一定量 外源促 
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性激 素能诱 发更多 的卵泡 成熟、 排卵。 但是， 表达 平衡理 论不能 解释颗 
粒 细胞发 生凋亡 的真正 诱因。 在小鼠 上的研 究表明 或 基因 敲除或 实现超 
表达， 会 导致卵 泡发育 异常， 但不 能完全 阻止卵 泡发育 或闭锁 这 说明颗 粒细胞 
凋 亡除了 这两类 基因， 还有别 的调控 路径。 根据卵 泡发育 规律， 大多 数启动 卵泡的 
闭锁， 除促性 腺激素 以外， 优势卵 泡也可 能产生 某些化 学物质 作用于 周围卵 泡而抑 
制其 发育。 因此， 卵子 凋亡机 制仍然 是科学 难题， 欲剖 解此难 题需要 探明一 系列问 
题。 例如， 凋亡基 因的上 游调控 机制是 什么？ 动物 的营养 水平、 生活 环境和 化学药 
物等 通过何 种途径 调控凋 亡基因 表达？ 颗 粒细胞 如何把 凋亡信 号传递 给卵母 细胞？ 
随 着动物 年龄的 增加， 一些 卵母细 胞即使 不发生 凋亡， 也 会不能 完成减 数分裂 
而无法 与精子 受精， 或者在 减数分 裂时染 色体分 配异常 而导致 胚胎不 能正常 发育， 
或 者卵胞 质缺陷 而不能 正常受 精或胚 胎发育 畸形， 这就 是卵母 细胞的 卵泡内 老化。 
动物 实验和 人类辅 助生殖 临床研 究结果 表明， 随 着供体 年龄的 增加， 卵母细 胞对外 
界环境 越来越 敏感、 对体外 操作的 耐受力 降低， 受 精后胚 胎的非 整倍率 明显增 
加™,。 正常 发育的 卵子排 出后， 如果不 能及时 （12h 以内） 与精子 受精， 也 会发生 
类似 变化， 这 是卵子 成熟后 老化。 有关卵 子老化 的具体 机理目 前了解 很少。 有学者 
认为卵 子老化 与胞质 内活性 氧基团 （reactive  oxygen  species,  ROS) 的积累 有关， 
过量的 ROS 可引起 钙释放 系统紊 乱和组 蛋白乙 酰化水 平的上 升[1€。 这些能 直接导 
致卵子 受精和 支持胚 胎发育 能力的 下降。 但是， ROS 是 如何积 累以及 ROS 引起卵 
子 老化的 机制是 什么？ 目 前仍然 是科学 难题。 

与精子 相比， 哺乳动 物卵母 细胞不 仅数量 有限， 而 且很容 易发生 凋亡或 老化。 
随着家 畜胚胎 工程和 人类生 殖辅助 技术的 发展， 如何阻 止卵母 细胞的 凋亡和 老化以 
充 分利用 卵泡库 资源显 得尤为 重要， 而要 研发相 关技术 必须剖 析卵子 凋亡与 老化过 
程 中潜在 的细胞 和分子 机制。 随着分 子芯片 技术、 蛋白 质与代 谢组学 以及基 因表达 
调控 技术的 发展， 这些 难题将 逐渐被 解析。 
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Maternal_embryonic  Cross- talk  during 
Embryo- implantation  Period 


胚胎植 人是哺 乳动物 生殖过 程中一 个十分 重要的 过程， 是 妊娠的 关键。 其实是 
处于活 化状态 的胚泡 （囊 胚） 与处 于接受 态的子 宫相互 作用， 胚胎滋 养层与 子宫内 
膜 建立紧 密联系 的系列 过程， 包 括胚泡 在子宫 内膜的 迁移、 定位、 黏附、 人 侵以及 
子 宫内膜 蜕膜化 反应等 （图 1)。 植 人机理 的探讨 是生命 科学的 重要基 础理论 研究， 
有助 于解决 生育力 低下， 妊娠 期胚胎 丢失， 原因不 明的不 孕症， 胎儿 宫内生 长受限 
等 问题， 对提 高动物 繁殖成 活率以 及转基 因动物 和克隆 动物的 成功率 都是非 常关键 
的。 因此， 进 一步了 解植人 的机理 对研究 动物生 殖以及 生殖疾 病的诊 断和治 疗都有 
重要 意义。 


图 1 胚 胎植人 的过程 


妊娠的 建立和 维持依 赖于由 胚胎、 母 体局部 产生的 因子以 及内分 泌信号 通路形 
成 的复杂 的母- 胎对话 网络。 母-胎 对话网 络功能 异常可 导致胚 胎丢失 等后果 [1]， 特 
别 是在胚 胎植人 期前后 这种现 象更加 显著。 如牛， 有近 40% 的 胚胎在 妊娠第 8 〜 17 
天 丢失。 由于胚 胎植人 成功与 否关系 到人类 及动物 的繁衍 问题， 加之 其过程 错综复 
杂， 牵涉 到过多 因素， 所以 如何提 高胚胎 植人成 功率、 减少胚 胎丢失 已成为 生殖医 
学研 究领域 中 尚未解 决的一 大难题 ，也 是该领 域众多 科学家 们追逐 的热点 研究课 
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题。 为什 么会存 在胚胎 损失？ 即什么 原因导 致附植 失败？ 涉及 的因子 及具体 机制是 
什么？ 另外， 还有些 动物存 在着延 迟着床 现象， 在 一段时 间内， 胚 泡在子 宫中游 
离， 并 不立即 着床， 子 宫也处 于非接 受态。 例如， 獾 和小袋 鼠延迟 着床的 时间为 
10 〜 11 个月， 而 大鼠和 小鼠为 4 〜 10 天。 为 什么会 存在延 迟着床 现象？ 延 迟着床 
受哪 些相关 因素的 调控？ 理 解植人 前和植 人过程 中胚胎 发育的 机理， 深人揭 示与胚 
胎植人 过程相 关的分 子调节 则显得 非常有 必要。 

成功 的胚胎 植人有 赖于母 胎之间 的细胞 和分子 水平上 的对话 [2] 。 哺乳动 物胚胎 
植人 是胚胎 和母体 子宫内 膜相互 识别、 相 互容纳 并相互 作用的 过程。 只有在 胚胎发 
育 到囊胚 阶段， 子宫内 膜也增 殖分化 到可容 受状态 时才允 许胚胎 植人。 这种 时间和 
空 间上的 “同 步性” 是通过 类固醇 激素、 细胞 因子、 黏附 分子、 免疫 细胞网 络的共 
同精细 调节实 现的。 其中 类固醇 激素充 当系统 信号， 细 胞因子 参与滋 养层及 微环境 
之间 的局部 联系， 整合 素等黏 附分子 参与细 胞-细 胞及细 胞-基 质间的 联系， 免 疫细胞 
参 与母胎 界面免 疫耐受 作用的 形成。 因此， 任何在 子宫容 受性、 胚胎 发育以 及母- 
胎对话 方面的 缺陷都 将影响 胚胎的 植人， 导 致妊娠 失败。 

母 -胎子 宫黄体 和胚胎 组织多 种分子 在时间 和空间 精细的 协同调 节过程 、胚 
胎植 人点同 步发生 的组织 重建和 改组、 细胞凋 亡以及 血管发 生等， 其中有 成千上 
万 个基因 的时空 表达， 这 也是为 什么胚 胎植人 问题是 一直未 解决的 重要科 学难题 
之一。 

关于家 畜等大 动物及 人类胚 胎植人 的分子 机理目 前还不 是十分 清楚， 因 为很难 
找 到大动 物及人 的胚胎 植人点 作为直 接研究 材料。 虽 然在实 验动物 （如 小鼠 、大 
鼠） 上已做 了某些 研究， 但由于 种间差 异性， 难以直 接用于 临床。 尽 管对各 分子间 
的 相互作 用有了 初步的 了解， 但 某些分 子间的 相互作 用还未 定论， 随着研 究的深 
人， 发现越 来越多 的活性 分子参 与了此 过程。 所以， 对 于胚胎 植人前 后母胎 分子对 
话问题 的探索 是涉及 生殖生 物学、 发育生 物学、 生殖生 理学等 交叉领 域的基 本学科 
难题。 

目前， 已发现 一些影 响植人 过程中 母-胎 对话的 因子， 如激素 （17P- 雌二 
醇、 孕 酮）、 炎症趋 化因子 （IL-8、 MCP-1)、 黏 附分子 （整合 素）、 细 胞因子 
(IL-1  〜 IL-18、 CSF、 IFN、 TNF)、 生 长因子 （FGF、 EGF、 LIF、 TGF)、 血 
管因子 （VEGF、 PAF、 PDGF、 血 管生成 素）、 蛋白 酶类和 抑制剂 （基 质金属 
蛋白 酶）、 其 他因子 （环 氧化酶 _2、 MUC-I、 瘦素） 这些 因子与 其配体 、受 
体、 修 饰基因 等协同 作用， 以旁 分泌、 自分 泌或邻 分泌的 方式通 过膜结 合部位 
和可溶 性胞外 配体结 合部位 促进孵 化囊胚 在受到 性腺激 素调控 的子宫 内膜植 
人_  (图 2)。 这 些因子 由多种 细胞和 组织所 分泌， 作用 广泛， 在细胞 通信中 
发 挥重要 作用。 
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子宫 能够接 纳胚胎 的特定 时期称 为植人 窗口期 (implantation  window), 而子 
宫内 膜接受 性在大 鼠中首 次得到 证实。 早在 20 世纪 70 年代 之前， 生 殖生物 学家们 
就对围 胚胎植 人期的 激素分 泌模式 和调控 开展了 系统的 研究， 确立了 激素对 于胚胎 
植人调 控的主 导作用 m。 有证据 表明， 黄 体分泌 的孕酮 可刺激 子宫内 膜纤溶 酶原抑 
制因子 PAI-1 的 表达从 而抑制 纤溶酶 原激活 因子的 产生； 而 雌激素 的作用 正好相 
反， 两者 的协调 表达对 “ 窗口” 的 形成有 重要的 作用。 

有研究 指出， 胚胎利 用细胞 因子或 生长因 子作为 附植中 的指示 信号。 研究显 
示， 许多基 因在植 人窗口 期表达 上调； 最显 著的有 IL-1、 细胞 集落刺 激因子 
(CSF)、 LIF、 EGF 及 TGF- 卩， 这些因 子的分 泌可受 性腺类 固醇和 囊胚本 身所调 
节。 囊 胚中发 现了这 些因子 受体的 表达， 以 此提供 了一种 母-胎 对话的 途径。 IL-1 
是植 人过程 中的一 个重要 因素。 在小 鼠上将 IL-1 受体拮 抗处理 可以阻 止胚胎 植人。 
然而， 敲除 IL-1 基因 的小鼠 仍然能 够成功 繁殖， 这说明 IL-1 对于植 人来说 并不是 
必需的 M。 也 有报道 指出子 宫中白 血病抑 制因子 LIF 对胚 胎植人 “ 窗口” 的建立 
和胚 胎植人 有重要 作用。 敲除 LIF 基因的 小鼠胚 胎不能 着床。 其机 理可能 是子宫 
内膜 腺分泌 LIF 到子 宫腔， 调节 子宫内 环境以 利于胚 胎吸附 m 。 

由 透明带 孵出的 囊胚粘 连到子 宫内膜 表面上 皮依赖 于黏附 分子的 表达。 研究表 
明， 整合素 《5耵 被认为 能够控 制囊胚 迁移率 和滋养 层细胞 的穿人 [8]。 子宫 内膜上 
皮细 胞分泌 MUC-1 进人生 殖道， 其特殊 聚糖识 别结构 可能促 进囊胚 期胚胎 粘连， 
并参 与植人 过程中 胚胎的 选择。 据 推测， 胚胎本 身也参 与子宫 内膜对 黏蛋白 表达信 
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号的 调节。 研究 证明， 新近发 现的黏 附分子 trophinin、 tastin 和 by stin 等， 也与胚 
胎的节 制穿人 有关， 在胚胎 穿人中 有着重 要作用 

在植人 过程和 早期妊 娠中， 白 细胞中 有超过 90% 的 CD56 阳性 细胞， 目 前普遍 
认为 CD56 在植人 和妊娠 维持中 有重要 作用。 研究 发现， 在人， 由 NK 细胞 及其受 
体和人 类白细 胞抗原 I 类分子 (HLA-I) 受体 抑制剂 识别的 分子， 特 别是滋 养层细 
胞 中的人 类白细 胞抗原 G  (HLA-G), 能 够保护 胚泡植 人过程 中免受 NK 细胞的 
溶解 [1°]。 

综上 所述， 虽 然哺乳 动物早 期胚胎 生长发 育方面 的研究 较多， 但 胚胎着 床过程 
中母- 胎对话 的研究 还比较 有限， 胚 胎植人 的分子 机理目 前还不 是十分 清楚。 母-胎 
对 话沟通 信号的 组成、 特性、 浓度 和相互 作用以 及关键 信号分 子等仍 然有待 了解， 
每种因 素的具 体作用 及其调 控机制 还有待 进一步 研究。 

对 各类动 物着床 的探索 表明， 胚泡 着床问 题的种 属差异 性是很 大的， 各 类动物 
表 现形式 不一， 对 胚泡着 床最初 的发动 机制， 尚 未形成 统一的 认识。 有些 动物如 
兔、 豚鼠、 地鼠 、猴、 羊和 猪等， 在孕后 施行切 除卵巢 手术， 只单独 注射孕 酮即可 
完 成胚泡 着床， 可 能这些 动物的 胚泡在 早期即 已 合成某 些足够 本身着 床需要 的生殖 
激素。 

从 分子生 物学观 点看， 胚胎着 床是一 个胚泡 与母体 相互作 用或二 者的相 互识别 
的 问题。 可能 胚泡能 合成或 储存几 种信息 或可能 存在独 立于母 体的自 主调节 系统， 
在 发育早 期不同 阶段， 向 母体发 出不同 信息。 同 时母体 也具有 一系列 接受信 息的系 
统， 能 与胚泡 的运动 与着床 达到同 步化， 使矛 盾的两 个方面 达到统 一性， 从 而完成 
着床。 

今后 对于胚 胎植人 问题的 研究可 从胚胎 和子宫 两方面 着手。 从胚胎 方面， 如对 
胚 泡着床 过程的 探讨， 对 滋养层 发出信 息及其 结构与 功能的 探讨， 对 维持胚 泡内环 
境的膜 生物学 研究， 进一 步了解 如何进 行离子 及其他 物质的 交换， 胚 泡如何 通过膜 
系统进 行选择 性的能 量和信 息的传 递等， 对于进 一步干 预胚泡 的正常 活动及 探讨控 
制 性比新 途径都 是很有 意义。 从母 体子宫 方面， 进一步 弄清子 宫内膜 究竟产 生何种 
生物 活性物 质传给 胚泡， 以便 与胚泡 相辅相 成的同 步化， 弄清 内膜对 胚泡各 类信息 
的接 收系统 （或 受体） 的 结构与 功能。 

植人 前后母 胎分子 对话是 胚胎植 人成功 与否的 关键， 是哺 乳动物 生殖研 究中亟 
待 解决的 问题。 对于植 人前后 母胎对 话的分 子研究 不仅对 促进胚 胎正常 发育， 而且 
对 提高胚 胎生存 质量有 着重要 意义。 
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精原干 细胞的 维持与 分化诱 导机理 

Maintenance  and  Differentiation  Induction  Mechanism  of 
Spermatogonial  Stem  Cell 


精原 干细胞 （ssc) 是一群 具有高 度自我 更新能 力和多 向分化 潜能的 永生细 
胞， 可向 子代传 递遗传 信息， 是成 体哺乳 动物睾 丸生精 上皮细 胞中唯 一可自 我更新 
的 二倍体 细胞。 

SSC 通 过自我 更新， 可无限 增殖， 并生 成精子 [1]。 将 SSC 体外培 养后， 转染 
外源 基因， 然后 注射到 失去生 精能力 的睾丸 曲细精 管内， 可 使其重 建精子 发生过 
程， 并 随精子 的发生 而源源 不断地 获得携 带外源 基因的 精子， 用于配 种后， 可以生 
产出 转基因 后代。 此外， ssc 还具 有多向 分化的 潜能， 通过 去分化 可以诱 导成为 
多能干 细胞， 分化成 各种细 胞或组 织器官 m 。 

1.  SSC 维持与 分化诱 导的信 号通路 

SSC 维 持与分 化均受 GDNF 通路 调节。 GDNF 是 由支持 细胞分 泌的蛋 白质， 
其分泌 主要受 FSH  (促卵 泡素） 和细胞 因子的 调控， 对 未分化 的生殖 干细胞 
(GSC) 增殖具 有促进 作用， 在 SSC 的维 持过程 中起重 要调节 作用。 GSC 的 增殖和 
克隆受 睾丸中 GDNF/FSH 通路的 调控。 GDNF 受体由 GDNF 家族 a 受体 1 
(GFRal) 和 Ret 酪氨 酸激酶 组成。 GDNF 介导的 GFRal/Ret 信号 通路为 生精过 
程所 必需， 缺失 GDNF 介导的 Ret 信号 通路， 小鼠 睾丸中 SSC 不能 自我更 新和维 
持。 所以 GDNF 介导 GFRal/Ret 信 号通路 是影响 SSC 分化 的重要 因素， 该 通路异 
常可导 致睾丸 细胞肿 瘤[3]。 FSH 和 睾丸精 细管管 周肌样 细胞、 间质 细胞和 脉管细 
胞 分泌的 FGF-2  (成 纤维生 长因子 -2)、 TNFa  U 瘤坏死 因子） 和 IL-lp  (白 细胞 
介素 -1P) 可 以促进 支持细 胞分泌 GDNF， 作用于 SSC 的受体 （GFRa-1/Ret)， 诱 
导 SSC 自 我更新 （图 1)。 

此外， GDNF 还参与 Notch 信号 通路的 调节。 Notch 是在果 蝇体内 发现的 
一种 基因， 因其 功能部 分缺失 可导致 果蝇翅 缘出现 缺口， 故而 得名。 Notch 在 
许 多物种 中均可 表达， 其 家族成 员的结 构具有 高度保 守性， 在细胞 分化、 发育 
中起 着关键 作用。 GDNF 下调节 Notch 通路， 通过抑 制分化 信号， 可 以促进 
SSC 的自我 更新。 GDNF 还可 上调节 FGF 受体 2， 因而可 以增强 SSC 对 FGF-2 
的敏 感性。 
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自 我更新 


图 1 睾 丸支持 细胞中 GDNF 表 达调节 示意图 [1] 

在 小鼠睾 丸中. 支 持细胞 表达受 FSH 和间 质细胞 分泌的 TNF 和 IL-la 
的 调节。 因此， SSC 的自我 更新和 维持受 系统和 局部双 重调节 


2.  SSC 维持与 分化诱 导的分 子调节 

(1)  印迹 基因甲 基化。 哺乳动 物精子 发生和 受精后 不久， 表观 基因组 发生变 
化 w。 在 SSC 前体 细胞， 即原生 殖细胞 (PGC) 和其他 生殖细 胞中， 基因 组发生 
去甲 基化， 即基因 印迹。 小 鼠中， 基因 印迹始 于胚胎 发育第 10.  5 天， 即在 PGC 迁 
移 至生殖 脊前就 开始发 生基因 印迹， 并持续 3天[5].。 在胚胎 发育第 15.  5 天， 雄性 
生殖 细胞中 印迹基 因开始 新的甲 基化， 直至出 生后不 久消失 [6]。 受 精后， 发 生第二 
次 全基因 组表观 遗传， 生殖 细胞甲 基化过 程再次 消失， 重新 建立器 官发育 甲基化 
过程 m 。 

在全 DNA 甲 基化、 多能标 记基因 位点甲 基化、 端粒酶 活性、 端粒长 度等方 
面， 未 分化的 SSC 与未分 化的胚 胎干细 胞极其 相似。 未 分化的 SSC 印迹基 因甲基 
化 水平较 分化细 胞低， 说明印 迹基因 甲基化 是导致 SSC 分化 的原因 w 。 

(2)  转 录调节 ETV5 为转 录因子 Ets 差 异基因 5 的表达 蛋白， 由睾丸 支持细 
胞 分泌， 在 FGF 和 EGF  (表 皮生长 因子） 等的参 与下， 调节 SSC 的 维持与 自我更 
新。 FGF 通过调 节胞外 信号调 节激酶 （MAPK) 和磷脂 酰肌醇 3 -激酶 （H3K) 信 
号 通路， 刺激 ETV5 和 GDNF 的表达 。在 FGF2 处理 的细胞 培养液 中添加 MAPK 
和 PI3K 特 异性抑 制剂， ETV5 和 GDNF 表达量 减少。 

Taf4b 是 RNA 聚合酶 II 基础转 录调节 基因， 主 要在新 生动物 的性原 细胞、 
成 年动物 SSC 和精子 细胞中 特异性 表达， 但在 支持细 胞中不 表达。 靶向 断裂该 
基因， 动 物出生 时睾丸 组织学 正常， 并出现 正常的 精子发 生波和 暂时性 生精能 
力。 但在生 精后第 3 天， SSC 立即 消失， 生殖细 胞逐渐 减少， 至第 12 周 ，睾 
丸 萎缩。 

早幼 细胞白 血病锌 指基因 (plzf、 是调节 SSC 自我 更新的 另一个 基因， 可以 
抑制 SSC 分化。 ph/ 基因 表达 产物、 即锌指 蛋白参 与维甲 酸受体 a  (RARa) 的 
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调节。 RARa 在细胞 增生和 分化中 起关键 作用， 对 SSC 的 维持与 分化均 有调节 
作用。 

总之， SSC 的维 持与分 化诱导 机制涉 及分子 与信号 通路， 受 基因、 激素 、细 
胞 因子等 因素的 调节。 在 培养体 系中无 论加人 bFGF  (碱性 成纤维 生长因 子）、 
GFRa  (胶质 细胞源 神经营 养因子 a 受 体）、 GDNF  (胶 质细 胞源神 经营养 因子） 中 
的 一种或 几种， 均 可促进 SSC 的 增殖， 抑制其 分化。 但 这种作 用具有 SSC 来源特 
异性， 培养体 系中是 否加人 血清也 会显著 影响增 殖和分 化[9]。 培养体 系中的 饲养层 
细胞， 如鼠胚 成纤维 细胞和 STO 细胞， 可产 生促进 SSC 分化 并维持 未分化 状态和 
多能性 的因子 [~。 近 年来， 围绕着 SSC 维持和 （或） 分化的 信号通 路和分 子调节 
这 一热点 问题， 虽然 研究人 员经过 研究提 出了一 些理论 假说， 但是 SSC 维持和 
(或） 分化 的启动 机理及 其调控 网络依 然未有 定论， 是亟待 解决的 难题， 尚 需利用 
分 子生物 学和信 息生物 学原理 和基因 工程、 胚胎 工程技 术分析 各种调 控元件 以及维 
持与分 化的相 互作用 关系。 
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动物初 情期发 动机理 

Mechanisms  Onsetting  the  Puberty  in  Animals 

初情 期是指 动物第 一次产 生成熟 配子的 年龄， 是由 性未成 熟状态 向具有 完全生 
殖能力 （性 成熟） 状态 过渡的 阶段。 初 情期的 早晚， 对 于母畜 的繁殖 力是十 分重要 
的 指标。 但是， 为什么 动物在 初情期 以前不 能产生 配子， 是什 么机制 决定动 物在何 
时 开始具 有繁殖 能力， 在何时 启动初 情期？ 对于这 个谜， 科学 家们已 经研究 了数十 
年， 积累 了很多 知识， 有了一 些理论 解释。 

初情期 的发动 时间存 在性别 差异， 一般雄 性早于 雌性开 始初情 期[1\ 但是 ，两 
性 发动初 情期的 神经内 分泌变 化是相 似的。 动物 配子的 产生， 需要高 浓度的 垂体促 
性腺 激素， 特 别是促 黄体素 （LH) 的 分泌； 而 LH 的 分泌， 需要下 丘脑促 性腺激 
素释 放激素 （GnRH) 的 刺激。 下丘脑 GnRH 的释放 则是由 体内和 体外环 境共同 
刺激 控制。 换 言之， 是 大脑决 定动物 的初情 期启动 时间， 而大 脑做出 决定是 对体内 
和体外 信号的 反应。 

比较经 典的解 释初情 期发动 机理的 假说是 “性 腺阈” 假说 （“gonadostat”  hy- 
PotheSiS)[2]。 动物在 胎儿后 期和新 生早期 （出 生后 几天以 内）， 下 丘脑有 活跃的 
GnRH 脉冲式 释放。 而在 此后相 当长时 间内， 这 种释放 处于相 对静止 状态， 这是 
由于 发育中 的性腺 产生的 类固醇 激素对 下丘脑 产生负 反馈抑 制作用 （下 丘脑 对负反 
馈 有很高 的敏感 性）。 直到 临近初 情期， 下丘脑 对性腺 类固醇 负反馈 作用的 敏感性 
突然 降低， 降 到负反 馈作用 所需要 的阈值 以下， 结果 GnRH 脉 冲式释 放增加 ，导 
致 LH 脉 冲频率 增加， 后 者进而 促进性 腺类固 醇产量 上升， 配子 成熟， 启 动初情 
期。 那么， 为 什么下 丘脑对 性腺类 固醇负 反馈的 敏感性 突然下 降呢？ 这种 “ 成熟转 
换” 的时间 有谁来 决定？ 来自 体内的 （生 长、 代谢） 和 体外的 （环境 因素如 光照周 
期、 季 节等） 信号对 于控制 下丘脑 起着决 定作用 （图 1)。 

就体 内信号 而言， 首先是 代谢信 号[341„ 自 然年龄 并不是 发动初 情期的 决定因 
素。 初 情期与 个体体 格大小 的关系 比其与 年龄的 关系更 密切。 一 旦达到 “ 关键体 
重”， 初 情期就 开始。 例如， 过去 几十年 由于生 活水平 提高， 营养 改善， 人 类女性 
的 月经初 潮大大 提前， 但初潮 时的体 重没有 改变， 说明她 们生长 加快， 在较 小的年 
龄就达 到了青 春期的 体重。 还有 人研究 表明， 体 脂构成 与初情 期发动 有关， 即体内 
脂 肪沉积 到一定 水平就 开始初 情期。 随着 研究的 深人， 又逐渐 把到达 初情期 的“关 
键 体重” 的概念 进化到 “代谢 信号的 关键水 平”。 因为 生长、 体重、 营养水 平的变 
化体现 为内部 刺激就 是代谢 信号。 这 种理论 认为， 在生 长的特 定时期 发生初 情期的 
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GnRH 的释放 增加， 是由于 生长和 体重的 改变引 起能量 代谢和 能量储 存改变 ，这 
种 改变通 过血液 中的代 谢信号 被大脑 感知。 研究表 明瘦素 （leptin) 是重要 的代谢 
信号 之一， 在初 情期的 发动中 起重要 作用。 另外， 胰 岛素、 IGF-1、 葡萄糖 都被认 
为 是与初 情期发 动有关 的代谢 信号。 寻找 发动初 情期的 关键代 谢信号 仍是今 后的研 
究 热点。 


另一类 控制下 丘脑的 体内信 号是神 经递质 [3]。 在 灵长类 动物， 幼年期 GnRH 
神 经元处 于持续 的中枢 抑制状 态下， 接 近初情 期时， 这种 “中枢 抑制” 被 去除， 
GnRH 脉冲 式释放 增加， 导致一 系列发 动初情 期的级 联事件 ，如 LH 分泌 增加， 
类固 醇合成 增加， 配 子成熟 。对 GnRH 神 经元起 抑制作 用的关 键神经 递质是 7 -氨 
基丁酸 (GABA), 也有 其他神 经递质 的参与 ，如 NPY、 去甲 肾上腺 素等。 解除 
“中枢 抑制” 的机制 是今后 研究的 另一个 热点。 

环境信 号对大 脑的控 制作用 在初情 期的发 动中也 至关重 要~。 在 自然环 境下， 
动物 个体不 仅要在 适当的 体格大 小或代 谢水平 （体 内刺 激）， 而且要 在适当 的季节 
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(光照 刺激、 植物 因素） 才开始 繁殖。 对 于季节 性繁殖 动物， 光照周 期和季 节因素 
对 于初情 期的发 动至关 重要。 例如， 自然条 件下的 绵羊， 在最佳 的营养 条件下 ，根 
据光 照刺激 制订初 情期时 间表； 而在 最佳光 照期条 件下， 根据 生长信 号确定 初情期 
时间。 褪黑素 在光照 周期对 初情期 的调节 中起关 键作用 ['"。 此外， 动 物群体 信号对 
初情期 的发动 有重要 影响， 雌雄动 物混群 饲养， 比分性 别单独 饲养的 初情期 提前， 
所谓的 “公畜 效应” 即 说明这 一点。 

近 年来又 有研究 表明， 动物在 其生命 的早期 一 胚胎 （或 胎儿） 发育期 间妊娠 
母体的 营养、 生理状 态和母 体的基 因组都 可能影 响动物 出生后 初情期 的发动 时间， 
原因可 能主要 是印记 基因的 作用， 或者表 观遗传 变化造 成[7]。 对于表 观遗传 如何影 
响动 物出生 后的性 发育， 还需要 进一步 研究。 

2001 年 发现了 一种新 的激素 Kisspeptin[8]  ,  2003 年又 发现了  Kisspeptin 的受 
体 GPR54mS 初情期 的分子 开关。 Kisspeptin 影响 促性腺 激素、 性 腺类固 醇激素 
和 GnRH 的 分泌。 Kisspeptin 及 其受体 在下丘 脑前腹 侧室旁 核的表 达介导 发情前 
期 GnRH 高峰和 排卵， 而弓 状核的 GRP54 神经元 可能在 GnRH/ 促 性腺激 素分泌 
的负反 馈调节 方面起 作用。 此外， 在 季节性 繁殖的 动物， Kisspeptin 可能是 光周期 
控 制的调 节者。 这提示 Kisspeptin 在调 控繁殖 功能季 节变化 方面起 作用。 不过 
Kisspeptin 通 路不可 能是初 情期唯 一的守 门员。 

综上 所述， 动物 的大脑 对来自 体内和 体外的 各种信 号做出 反应， 确定在 最有利 
的条件 下开始 繁殖， 而 这个决 定的过 程是复 杂的。 尽 管提出 了一些 假说， 也 发现了 
许多 对初情 期发动 起重要 作用的 物质， 但是， 谁 才是真 正的初 情期发 动者？ 寻找启 
动初 情期的 基因， 是 该领域 的难点 所在， 还需 要长期 不懈的 努力。 通 过基因 芯片、 
microRNA 芯 片和蛋 白质芯 片等生 物芯片 技术， 找 出初情 期前后 的差异 基因、 mi_ 
croRNA 和蛋白 质等， 运用 RNA 干扰 技术、 结 合转染 细胞模 型及基 因敲人 敲除模 
型的 建立， 也 许能达 到这一 目的。 
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原始卵 泡发育 的启动 

Initiation  of  Primordial  Follicle 


原 始卵泡 构成雌 性哺乳 动物卵 巢内的 生殖细 胞库， 其卵 泡数目 在 胎儿出 生前或 
出 生后不 久确定 并且处 于静止 状态。 

卵泡 是卵巢 上的基 本发育 单位， 卵子的 发生在 卵泡内 进行， 卵泡 为卵子 发生提 
供了 一个最 佳的微 环境。 卵泡由 卵母细 胞和卵 泡细胞 构成。 卵 泡的发 育是一 个连续 
而复杂 的变化 过程。 原始卵 泡为卵 泡发育 的起始 阶段， 在这个 阶段， 卵母细 胞停滞 
于第一 次减数 分裂的 前期， 只有 重新恢 复减数 分裂， 发生 生发泡 破裂才 能排卵 。卵 
泡库中 的原始 卵泡一 些被激 活启动 而发育 为初级 卵泡、 次级 卵泡进 而到有 腔卵泡 
(三级 卵泡和 成熟卵 泡）。 当发育 到有腔 卵泡， 卵母细 胞明显 增大， 由 次级卵 泡阶段 
开始 形成的 透明带 增厚并 且被增 殖的颗 粒细胞 包裹。 当 有腔卵 泡发育 到最后 阶段， 
卵 母细胞 获得恢 复减数 分裂的 能力， 排 出第一 极体， 成 为卵子 （次级 卵母细 胞）。 
之 后次级 卵母细 胞又停 滞在第 二次减 数分裂 中期， 直到 与精子 结合， 完成第 二次减 
数分 裂成为 合子。 

在 胚胎发 育期， 原 始生殖 细胞迁 徙到生 殖嵴形 成原始 性腺。 在性别 分化以 
后， 雌性胎 儿的原 始性腺 分化为 原始的 卵巢。 原 始生殖 细胞分 化为卵 原细胞 ，卵 
原细胞 增殖到 一定时 期开始 进人第 一次减 数分裂 的前期 为初级 卵母细 胞阶段 。此 
时的初 级卵母 细胞周 围被单 层扁平 的前颗 粒细胞 ( pregranulosa  cell) (卵泡 细胞） 
包裹， 形 成原始 卵泡。 原 始卵泡 一旦形 成后， 就 构成出 生后卵 巢生殖 细胞库 ，处 
于原 始卵泡 库中的 卵泡处 于静止 状态。 其数 量随动 物种类 而异， 随 年龄增 加而下 
降。 动物一 生中有 99.  9% 的原 始卵泡 注定要 闭锁， 只有 少数能 够发育 成熟并 
排卵 [1]。 

可见， 原始 卵泡的 生长启 动是卵 泡发育 的关键 阶段， 衡 量雌性 哺乳动 物生殖 
能力 的主要 标准是 原始卵 泡库的 大小和 寿命， 估计生 殖年龄 的方法 是检测 随着年 
龄增 长而下 降的成 年卵巢 中静止 的有功 能的原 始卵泡 数目。 因此， 研究原 始卵泡 
发育的 启动具 有很强 的理论 和实际 意义， 是当今 研究的 热点。 但对 于原始 卵泡发 
育的 启动研 究还存 在很多 难题， 最 主要的 难点是 选择一 些原始 卵泡启 动发育 ，而 
其他 卵泡却 保持相 对静止 的启动 信号由 什么来 决定。 研究 者们展 开了大 量相关 
研究。 

1. 卵 巢细胞 因子和 生长因 子信号 及内分 泌调控 

经 过多年 的研究 表明， 原始卵 泡的启 动不严 格依赖 促性腺 激素， 而受 到卵母 
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细胞及 周围体 细胞复 杂的双 向信号 的调控 ，包 括一 些特殊 的细胞 因子和 生长因 
子。 例如， 卵泡外 产生的 神经生 长因子 （NGF)、 表皮生 长因子 （EGF)、 白血 
病抑 制因子 （LIF) 等 以及卵 母细胞 分泌的 生长分 化因子 -9  (GDF-9)、 碱性成 
纤维生 长因子 （bFGF) 等通过 单独或 协同的 作用刺 激原始 卵泡的 生长。 用初 
生小鼠 卵巢体 外培养 体系进 行功能 分析证 实[2]， KIT 配体 （KITL)、 LIF、 骨 
形 成蛋白 （BMP4 和 BMP7)、 血 小板生 长因子 （PDGF)、 角质 细胞生 长因子 
(KGF)、 bFGF、 胶质细 胞源性 神经营 养因子 （GDNF)、 NGF、 神经转 化因子 
与 （NTF5)、 脑源性 神经生 长因子 (BDNF) 等能 促进啮 齿类动 物原始 卵泡的 
生长 启动， 而抗缪 勒激素 （AMH) 和 化学趋 化因子 （CXCL12) 却 有抑制 
作用。 

另外， 对啮 齿动物 原始卵 泡向初 级卵泡 过渡的 体内外 内分泌 模式研 究发现 ，在 
动物出 生后第 一波卵 泡发生 时孕酮 和雌激 素抑制 原始卵 泡的募 集[3]。 

2.  多 重激活 及抑制 路径共 同调节 原始卵 泡启动 

目前， 研究者 们发现 有多种 促进和 抑制原 始卵泡 发育的 信号通 路共同 调节原 
始 卵泡的 启动。 ①原 始卵泡 可以体 外自然 启动。 当与 外源细 胞激酶 （蛋白 质激酶 
家 族中的 一员） 和 生长因 子共培 养时， 将 提高原 始卵泡 启动的 比率， 而当 用一些 
功 能性抑 制抗体 （AMH 和 CXCL12) 处 理后， 会抑 制卵泡 的启动 但不会 完全废 
止， 这说明 还存在 其他未 知的内 源信号 通路调 节着原 始卵泡 的启动 [<。 ② 各种基 
因 敲除小 鼠模型 表明， 一 些配体 和受体 （bFGF2、 LIF 等） 在卵泡 激活过 程中不 
是关 键因素 [51。 ③各种 基因敲 除模型 证明， 各种 细胞信 号通路 的交互 作用， 对于 
卵泡的 激活十 分重要 [1:。 ④ TGF  (转 化生长 因子） P 家 族成员 GDF-9 和 BMP15 
对原 始卵泡 的激活 有促进 作用。 同时， TGF- 卩 受体介 导的细 胞信号 通路下 游因子 
SM  AD 在 原始卵 泡启动 和发生 过程中 也有很 重要的 作 用~ 。这些 相关的 细胞激 
酶 和生长 因子激 活的通 路相互 作用， 营 造出一 个细胞 内信号 通路间 相互平 衡的体 
系， 确 保了原 始卵泡 库的休 眠静止 状态， 同时控 制有限 的原始 卵泡的 激活。 而这 
些细胞 激酶影 响的信 号通路 对于卵 泡生长 发育影 响的研 究起步 较晚， 还需 进一步 
深人 探究。 

3.  原始 卵泡中 卵母细 胞和前 颗粒细 胞的胞 内信号 

最近， 在 原始卵 泡向初 级卵泡 过渡阶 段中， 一些促 进关键 性基因 表达的 上游转 
录 因子被 发现， 如 Sohlhl。 Sohlhl 是碱 性螺旋 -转角 -螺旋 式转录 因子， 在生 殖细胞 
系 和新生 的原始 卵泡中 表达。 然 而其蛋 白质水 平在原 始生殖 细胞被 激活并 成为原 
始 卵泡时 下降。 进一 步研究 Sohlhl 敲 除鼠时 发现， 这种水 平的下 降主要 是由于 
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原始卵 泡向初 级卵泡 过渡时 发生功 能性障 碍所导 致的。 由于 Sohlhl 缺失 型小鼠 
的 卵母细 胞衰退 的时间 进程与 Figla  (生殖 系因子 a) 缺 失型小 鼠十分 相似， 同时 
Sohlhl 的缺失 导致了  Figla 转录 水平的 下降， 以及 其下游 靶基因 （如 透明 带相关 
基因） 的转 录水平 下降。 所以 Sohlhl 与其 次级转 录因子 Figla 间发 生正向 协同作 
用， 共 同控制 ZP1  (透明 带蛋白 1) 和 ZP3  (透明 带蛋白 3) 的表达 同时， 
生殖细 胞中特 异敲除 Sohlh2 基因 的成年 鼠是不 育的， 原因 是原始 卵泡发 育不正 
常， 而且 前颗粒 细胞无 法分化 为立方 状颗粒 细胞， 也 不能形 成多层 颗粒细 胞包裹 
的 卵泡。 即使 有一定 的发育 能力， 这 些基因 Sohlhl、 Nobox  (新生 卵巢同 源框基 
因）、 Figla,  GDF-9、 Pou5fl9  ( 干 细胞全 能性基 因）、 Zpl、 ZP3、 Kit  (干细 胞生长 
因 子）、 Oospl  (卵母 细胞分 泌蛋白 1)、 Nlrpl4  ( 核苷酸 结合寡 聚化结 构域样 受体家 
族成 员）、 Hlfoo  (卵 母细胞 特异的 组蛋白 1) 和 Stra8  ( 视 黄酸激 活基因 8) 的异常 
表达都 会导致 原始生 殖细胞 的异常 发育， 而表现 就是出 生后卵 母细胞 的迅速 
枯竭 W 。 

4. 信 号转导 PI3K 通路 

一 种利用 Vasa-Cre  (生 殖细胞 特异的 Cre 重 组酶） 体系 建立的 卵母细 胞特异 
性 敲除的 模型鼠 证明了  PI3K  (磷脂 酰肌醇 3 激酶） 信 号通路 的确控 制着原 始卵泡 
的 激活， 并 且由叉 头型转 录因子 F0X03 来 调节。 实验 证明， 原始卵 泡在募 集的过 
程中， 转 录因子 F0X03 被转运 到细胞 核内， 在 原始卵 泡激活 时重新 被排到 细胞质 
中。 在 卵母细 胞特异 性敲除 PTEN  (磷 酸化酶 及张力 蛋白同 源物） 的模 型中， 促使 
PI3K 激活 Akt  (蛋 白激酶 B) 并最 终导致 F0X03 的过磷 酸化， 以及 F0X03 从细 
胞核 内转运 出来。 这一事 件伴随 着原始 卵泡的 激活。 科 学家们 在对卵 巢中卵 母细胞 
特异 性敲除 PTEN、 TSC1  (结节 性硬化 复合物 1) 以及 TSC2  (结节 性硬化 复合物 
2) 的研 究中发 现了与 F0X03 缺 失小鼠 的相似 表型， 认为， 哺乳动 物卵母 细胞是 
卵 泡激活 的起始 动力， 卵母细 胞中的 PTEN-PI3K 通路 通过控 制卵母 细胞发 育的启 
动从而 掌控卵 泡激活 （图 1)。 

如上 所述， 研究 者已经 在了解 和阐明 多种促 进和抑 制原始 卵泡发 育的因 子和信 
号通 路方面 取得了 进展， 但仍 未形成 系统的 理论。 因此， 今后 还需进 一步研 究有关 
信号转 导通路 的调控 机制， 为提高 雌性动 物生殖 能力提 供理论 依据。 
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卵母 细胞生 长延迟 


卵 泡停滞 


图 1 卵 母细胞 KL-PTEN  PI3K  F0X03 信 号通路 通过启 动卵母 细胞的 生长来 控制卵 泡激活 

KL.  Kit 配体； PIP2. 磷脂 酰肌醇 2;  PTEN. 磷 酸化酶 及张力 蛋白同 源物； PIP3  . 磷脂 酰肌醇 3,  4,  5 三磷酸 

化酶； PDK1. 磷脂酰 肌醇依 赖的蛋 白激酶 1;  Akt. 蛋 白激酶 B;  F0X03 .叉头 型转录 因子； CDKN1B. 周期蛋 

白依 赖的蛋 白激酶 抑制剂 IB;  GSK3 .糖原 合成酶 3;  CDK2 .细 胞周期 蛋白依 赖激酶 2;  CDC2 .细胞 分裂周 
期 2;  cyclinA. 细胞周 期蛋白 A;  cyclinEl. 细胞周 期蛋白 El;  PI3K . 磷脂 酰肌醇 3 激酶 
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Cloning  Animal  of  Transgenesis 


克隆是 希腊文 “klon” 的 音译， 即无性 繁殖， 指通 过无性 形式由 单个细 胞产生 
的， 和亲代 非常相 像的单 个动物 后代。 这个 单个细 胞从来 源上既 可以是 体细胞 ，也 
可以 是胚胎 细胞； 从年龄 上看， 既可以 是成年 细胞， 也可 以是幼 年或胎 儿细胞 。通 
常把所 有非受 精方式 繁殖所 获得的 动物称 为克隆 动物， 将产生 克隆动 物的方 法称为 
克隆 技术。 

转 基因是 指一种 生物体 内的基 因转移 到另一 种生物 或同种 生物的 不同品 种中的 
过程。 哺乳动 物转基 因技术 是通过 一定方 法把人 工重组 的外源 DNA 导人受 体动物 
的 基因组 中或把 受体基 因组中 的一段 DNA 切除， 从而 使受体 动物的 遗传信 息发生 
人为 改变， 并且 这种改 变能遗 传给后 代的一 门生物 技术。 通常 把通过 这种方 式诱导 
遗传改 变的动 物称为 转基因 动物。 

转 基因克 隆动物 是将转 基因技 术与动 物克隆 技术二 者有机 结合而 产生的 动物， 
其中 运用的 方法称 为转基 因克隆 技术。 

克隆 技术对 于动物 育种、 科学 实验及 发育生 物学等 理论问 题的研 究具有 重要意 
义。 克 隆技术 能使遗 传性状 优秀的 动物个 体大量 增殖， 大大加 快动物 的育种 进程； 
扩 大转基 因动物 的后代 数量， 提 高转基 因动物 效率； 通 过性别 控制、 再 克隆， 可生 
产出 大量预 知性别 的动物 后代； 可用于 拯救珍 稀濒危 动物的 扩繁和 保种； 满 足生物 
医学研 究对实 验动物 的特殊 需要， 提高实 验的准 确性； 以克隆 技术为 基础， 可以研 
究动物 个体发 生的核 质互作 关系、 细胞核 的去分 化和重 新编程 问题以 及重新 构胚的 
线粒体 变化、 细胞的 老化等 许多重 要基础 问题。 

转基因 技术的 意义和 应用价 值主要 表现在 4 个 方面： ①在基 础生物 学中， 哺乳 
动 物转基 因技术 已用于 研究真 核细胞 的基因 转录、 表达 和调控 规律以 及个体 发育的 
分 子调控 规律。 借助转 基因动 物模型 人们有 可能将 分子、 细胞、 组织、 器官 及个体 
的 发生发 育和衰 老统一 起来， 从时间 和空间 角度综 合研究 基因的 表达调 控规律 。基 
因敲除 （去除 动物染 色体上 某一段 DNA) 可用 于研究 基因的 表达功 能或这 一基因 
对蛋白 质合成 的调控 功能。 ② 在基础 医学研 究中， 人类 的许多 疾病都 与遗传 因素相 
关， 据报道 人类有 3000 多种遗 传病， 利 用转基 因技术 制造出 各种遗 传病的 动物模 
型， 可 以方便 地分析 检测出 遗传病 的致病 基因、 发病 机理， 从 而更好 地研究 遗传病 
的 发生、 发展规 律和进 行治疗 方案的 选择。 随着 人类基 因组计 划的完 成和基 因定点 
整合 技术的 成熟， 转基因 技术有 可能治 愈人类 的遗传 疾病。 ③生物 制药方 面的应 
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用， 将医学 上非常 珍贵的 蛋白质 （如抗 凝血酶 m、 人 血清白 蛋白、 卜 干 扰素、 降钙 
素、 胰岛 素和人 生长激 素等） 的基因 通过基 因打靶 （基 因同源 重组） 技术， 定点转 
人牛 或羊的 乳球蛋 白质基 因中， 在乳腺 中高效 表达， 从乳 汁中回 收该蛋 白质， 用于 
人类 疾病的 治疗。 ④ 在畜牧 业中， 转基因 技术可 把生长 激素或 促生长 因子的 基因导 
人家 畜基因 组中， 加 快生长 速度， 提 高饲料 报酬。 病毒 衣壳蛋 白基因 导人家 畜基因 
组， 当这些 基因表 达时， 机体 可产生 抗病毒 抗体， 提 高了家 畜对这 些疾病 的抵抗 
力。 此外， 人们还 探索用 转基因 猪的器 官作人 类器官 移植的 供体， 以 解决器 官移植 
过程中 供体 相对不 足的 问题。 

转基 因克隆 技术的 研究意 义和实 用价值 则超过 了其本 身两种 技术， 特别 是在动 
物 保种、 抗病 育种、 异 种器官 移植、 动 物疾病 模型、 基因 治疗、 生产 药物蛋 白质和 
研究 分子发 育机理 等方面 具有巨 大的科 学意义 和广泛 的应用 价值。 

下 面对转 基因克 隆动物 的技术 途径、 研 究概况 及目前 存在的 主要问 题进行 
阐述。 

1.  转 基因克 隆动物 的途径 

在 哺乳动 物中， 细 胞核移 植是生 产克隆 动物最 为有效 的克隆 技术。 细胞 核移植 
又称 为细胞 克隆， 是以不 同来源 和阶段 的早期 胚胎细 胞或体 细胞作 供体， 移 入去核 
的受体 卵母细 胞中， 使供体 核在受 体细胞 的胞质 中重新 编程， 从而开 始新的 重构或 
重建胚 胎发育 过程。 根据所 用供体 细胞的 来源又 分为胚 胎细胞 克隆、 动物体 细胞克 
隆。 细胞克 隆的受 体细胞 为去核 的卵母 细胞。 从理论 上讲， 动 物克隆 的数量 不受限 
制， 可 以无限 延续。 目前， 哺乳动 物细胞 核移植 技术形 成了一 套比较 完善的 程序， 
主 要包括 核受体 细胞的 准备、 核供体 细胞的 选择和 处理、 重 构胚构 建及重 构胚培 
养等 [1] 。 

转基因 克隆动 物则可 通过转 染基因 的体细 胞或用 转基因 动物的 体细胞 为核供 
体， 采用 细胞核 移植技 术的途 径实现 （图 1)。 

2.  研 究概况 

细 胞核移 植的研 究经历 了几个 阶段。 早期 试验研 究始于 1938 年， 德国 著名胚 
胎学家 Spemann 通 过对蝾 螈的试 验提出 将胚胎 细胞核 移植到 去核卵 母细胞 中构建 
新 胚胎的 设想。 但由 于实验 条件的 限制， 1952 年 Briggs 和 King 才首 次对此 设想进 
行了 尝试， 将已 分化的 蛙囊胚 细胞核 移植到 去核的 卵母细 胞中， 经正 常卵裂 发育成 
蝌蚪， 这 是首次 进行的 细胞核 移植试 验获得 成功， 由此 开辟了 高等动 物生物 学研究 
的新 领域。 1962 年 Gurdon 将 已分化 的蝌蚪 肠上皮 细胞移 植到去 核的蛙 卵中， 结果 
产生了 具有生 殖能力 的蛙， 证明蝌 蚪的体 细胞仍 具有全 能性。 哺乳动 物的核 移植研 
究于 1975 年 开始， 牛津 大学的 Bromhall 将兔胚 的细胞 核移植 到未受 精的卵 母细胞 
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中， 只有 部分发 育到桑 椹胚， 其成 功率相 当低。 到 20 世纪 80 年代细 胞核移 植得到 
迅速 发展， 相 继获得 了小鼠 （1981 年）、 绵羊 （1986 年） 、牛 （1987 年）、 家兔 
(1988 年）、 大鼠 （1988 年）、 山羊 （1991 年） 、猴 （1996 年） 和猪 （1989 年） 等 
胚 胎克隆 后代。 目前， 在家 畜中， 绵羊和 牛的胚 胎细胞 克隆技 术水平 最高， 美国威 
斯康星 大学的 Stice 等已获 得第六 代牛的 克隆囊 胚和第 三代克 隆牛， Willadsen 等获 
得 了第二 代克隆 绵羊。 牛的胚 胎细胞 克隆可 完全摆 脱体内 环境， 通过 卵母细 胞体外 
成熟、 体 外受精 和胚胎 细胞核 移植获 得克隆 胚胎， 由一枚 供体胚 胎最多 可获得 11 
头克隆 犊牛。 


、 I ②〆 ⑩。 ^ 

親植 


电融合  重构胚  早 期胚胎  受体  转基因 克隆羊 

图 1 转基 因克隆 动物技 术途径 

① DNA 转染 体细胞 克隆介 导法； ②体细 胞克隆 介导法 


1997 年， 英国爱 丁堡的 罗斯林 研究所 Wilmut 等 将来自 6 岁的绵 羊乳腺 细胞用 
血清 饥饿法 培养后 作为核 供体， 克隆出 了世界 上第一 例成年 动物体 细胞克 隆绵羊 
“多 莉”。 随后， 体细胞 克隆技 术发展 很快， 所使用 的体细 胞有胎 儿成纤 维细胞 、卵 
丘 细胞、 输卵 管上皮 细胞、 颗粒 细胞、 耳皮肤 成纤维 细胞、 肌肉细 胞等， 并 先后在 
小鼠 （1998 年） 、牛 （1998 年）、 山羊 （1999 年） 、猪 （2000 年） 、猫 （2002 年） 
兔 （2002 年） 、马 （2003 年）、 骡子 （2003 年）、 大鼠 （2003 年） 、狗 （2005 年）、 
雪貂 （2006 年）、 红鹿 （2007 年） 等动 物上获 得克隆 后代。 

中 国动物 克隆的 研究始 于中国 科学院 发育所 童第周 先生， 早在 1963 年， 童先 
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生 就进行 了鱼类 细胞核 的移植 实验， 并 取得了 成功， 在 当时这 一研究 处于世 界领先 
地位。 1973 年， 经过 10 年的 努力， 我国又 完成了 鲤鱼和 鲫鱼、 草鱼 和鳊鱼 之间的 
异种 克隆。 20 世纪 70 年代， 童 老曾提 出对哺 乳动物 进行核 移植。 1981 年， 朱作言 
等 用三倍 体的鲫 鱼肾细 胞克隆 鱼获得 成功。 1990 年杜 淼等首 次用胚 胎细胞 获得克 
隆兔的 成功， 随后 在牛、 山羊、 水牛、 猪等 多种动 物上获 得细胞 核移植 后代。 

随着 动物体 细胞核 移植技 术效率 的一定 提高， 使转 基因克 隆成为 可能。 整合人 
凝 血因子 K 的克 隆绵羊 （1997 年）、 整合 neomycin 基因的 克隆牛 （1998 年） 、整 
合人抗 凝血酶 基因克 隆山羊 （1999 年）、 整合 GFP 的克 隆山羊 （2001 年）、 培育出 
含 有丰富  “omega23”  型 不饱和 脂肪酸 的家猪 新品种 （2006 年）、 红 色荧光 基因克 
隆狗 （2009 年） 等相 继获得 成功。 

异种克 隆是在 很多科 学家探 索异种 动物间 细胞核 移植、 相 近动物 胚胎的 寄养等 
方 法中发 展起来 的一种 新克隆 技术。 即利用 濒危、 珍稀 动物体 细胞或 胚胎细 胞作为 
核 供体， 然后以 与之有 相近亲 缘关系 的物种 作代孕 母体， 大量 孕育、 繁殖该 物种的 
过程。 已 相继在 牛-猪 （1998 年）、 牛-羊 （1998 年）、 牛 -狒猴 （1998 年）、 欧洲盘 
羊 -绵羊 （2001 年）、 瘤牛 -黄牛 （2001 年）、 印 度野牛 -家牛 （2001 年）、 大熊 猫-兔 
(1999 年）、 水牛 -黄牛 （2001 年）、 hucardo 山羊 （灭绝 的野生 山羊） - 家山羊 
(2009 年） 等动物 上获得 了胚胎 或后代 

3. 转基 因克隆 动物存 在的主 要问题 

伴 随各种 克隆动 物相继 诞生， 克隆 技术的 缺陷备 受人们 关注。 首先， 克 隆效率 
太低， 仅为 1% 〜 6%; 其次， 世界各 地的克 隆动物 流产、 夭折、 畸 形现象 都非常 
严重， 克 隆个体 常伴有 生理或 免疫缺 陷等。 转基 因动物 在获得 生产性 状提高 的同时 
也留下 一些后 遗症， 如 死胎和 畸形率 较高， 患关 节病、 胃 溃疡、 肾病 和生殖 力丧失 
症的动 物较为 普遍。 小鼠 和大鼠 等实验 动物的 转基因 阳性率 也只有 3% 左右， 而且 
转基因 阳性动 物中仅 50% 左 右能表 达外源 基因。 可见， 生产 转基因 克隆动 物的成 
本 很高。 因此， 解决克 隆动物 的基因 组重新 编程、 表观 遗传问 题以及 转基因 动物基 
因 组随机 整合、 异常 表达、 转人基 因丢失 等问题 是进行 转基因 克隆动 物今后 要深人 
研究 和攻克 的难题 [3_7]。 

另外， 克隆的 伦理道 德观念 问题和 转基因 动物的 遗传安 全和产 品安全 也备受 
关注。 

综上 所述， 动 物的转 基因克 隆目前 虽然已 在理论 基础、 技 术优化 及实际 应用等 
方面取 得很大 进展， 但其技 术目前 还很不 完善， 尤其是 有关机 理性的 相关理 论研究 
还很 薄弱。 今后 进一步 研究体 细胞核 再编程 机理和 细胞分 化与去 分化的 机理、 基因 
组印迹 的调控 机制、 转基 因在动 物体内 整合、 表达的 机制和 调控方 法等， 将 会极大 
地提 高转基 因克隆 动物的 效率， 从 而使转 基因克 隆技术 的巨大 应用价 值得以 实现。 
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畜禽 肉品质 性状形 成的营 养调控 

Nutritional  Regulation  of  Meat  Quality  Trait 
in  Livestock  and  Poultry 

现代的 育种和 营养理 论及技 术已为 畜禽的 快速生 长和达 到高的 瘦肉率 和饲料 
利用率 提供了 保障， 然而肉 的风味 却受到 质疑。 目 前国内 外评价 肉品主 要有颜 
色、 pH、 系 水力、 剪 切力及 肌内脂 肪含量 5 个 指标， 这些 指标只 能反映 肉的部 
分 品质， 与肉 的风味 有一定 关系， 但主 要涉及 肉的多 汁性和 嫩度， 而不能 全面反 
映肉的 风味。 滋味 是猪肉 最重要 的食用 品质， 与香味 共同形 成肉的 风味。 影响肉 
的 香味和 滋味的 风味性 状的营 养及非 营养因 素是很 多的， 其 相互关 系也是 很复杂 
的 ，因 此包括 肉的香 味和滋 味的肉 品质性 状形成 与营养 调控自 然也 是一个 很复杂 
的 问题。 

1. 营 养对肉 品质性 状形成 的影响 

除 遗传因 素是影 响肉品 质量的 主要因 素外， 营养 也是影 响肉质 性状的 重要方 
面。 它涉及 食人的 营养与 非营养 物质， 以及它 们各自 的水平 和相互 比例。 此外 ，性 
别、 饲 养期的 长短以 及非物 质的外 界环境 因素， 如是否 运动、 饲养 环境、 运 输环境 
及宰 后肉品 贮藏、 加工 等均可 影响肉 品质， 但这 些因素 最终还 是通过 改变机 体营养 
质的种 类和性 状而影 响肉的 品质。 

关 于肉的 颜色、 pH、 系 水力、 剪切力 及肌内 脂肪与 营养的 关系已 有大量 研究， 
而且已 有一些 结果， 较之肉 的风味 而言， 相对要 简单、 清楚 一些。 但 这些指 标之间 
的关 系是复 杂的， 有 时也是 相互影 响或制 约的。 例如， 目前 已基本 清楚， 肉 色主要 
取决于 肌红蛋 白和血 红蛋白 含量， 二者又 与氧化 型纤维 的比例 高低有 关[1]。 而纤维 
类 型除了 受遗传 因素影 响外， 也与蛋 白质营 养有着 密切的 关系。 肌肉 中脂肪 含量高 
低 也影响 肉色， 而 脂肪含 量高低 与饲喂 的营养 水平、 碳 水化合 物或脂 肪与蛋 白质的 
比例 有关。 降 低机体 糖酵解 能力和 葡萄糖 浓度也 能改变 肉色； 血红蛋 白和肌 红蛋白 
组 成成分 中铁的 不足也 会影响 肉色； 凡是 具有氧 化或抗 氧化特 性的维 生素、 矿物元 
素以 及某些 氨基酸 都有可 能影响 肉色， 如铬 、锰 、硒、 维生素 E、 维生素 Ds、 维 
生素 C 及 卜 胡萝 卜素。 肌内 脂肪含 量和剪 切力主 要与肉 的嫩度 有关。 肉的 嫩度主 
要与肌 纤维类 型和肌 内脂肪 含量相 关[24] ; 猪肌 内脂肪 含量与 慢速氧 化型即 I 型纤 
维的比 例呈正 相关， 与快速 酵解型 纤维即 n 型纤 维成负 相关。 低 蛋白、 高能 量水平 
的 日粮可 提高肌 内脂肪 含量， 提高 I 型纤维 的比例 而降低 MyHC2b。 延长 育肥期 
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也可 提高肌 内脂肪 含量， 改 善肉的 嫩度。 肌内 脂肪含 量及脂 肪酸种 类又可 影响肉 
色、 pH 及系 水力。 由此 可见， 营 养可影 响肉的 颜色、 PH、 系 水力、 剪切 力及肌 
内脂肪 含量， 其关系 也是复 杂的。 

畜 禽在保 持高的 生长速 度和高 的瘦肉 率的情 况下， 这些指 标虽然 可以达 到正常 
水平， 但肉 的风味 却并不 理想。 尽 管肌内 脂肪含 量通过 影响肉 的嫩度 而对肉 的风味 
有较大 影响， 但 仍不能 全面反 应肉的 风味， 而肉 风味的 形成又 是一个 复杂的 问题。 

2. 肉 品风味 形成的 复杂性 

肉的风 味主要 是指肉 的口感 和气味 （香 味）， 是各 种刺激 引起的 一种人 的综合 
性 感觉。 口感是 指肉的 滋味， 除了 肉的多 汁性和 嫩度， 主要指 鲜味。 滋味本 身还包 
括鲜 、咸 、甜 、酸 、苦、 辣等 味道， 以及 身体和 口的满 足感。 滋味是 由来源 于肉中 
的， 具有 滋味或 触觉的 非挥发 性或水 溶性化 合物， 如无 机盐、 游离氨 基酸、 小肽、 
有 机酸、 核酸、 糖及其 代谢物 如肌酐 酸和核 糖等。 而香 味是指 肉在加 热过程 中产生 
的不 饱和醛 、酮、 含碳化 合物以 及一些 杂环化 合物。 目 前已被 鉴定的 熟肉中 的挥发 
性物 质超过 1000 种， 其中 可能与 肉质相 关的有 400 多种 [4] 。 这些风 味物质 主要来 
源 于脂类 降解、 蛋 白质和 糖的美 拉德反 应及硫 胺素降 解物。 香 味物质 只是对 人嗅觉 
的 刺激， 可诱导 食欲， 而 滋味更 重要。 目前 发现主 要的鲜 味物质 有谷氨 酸钠、 5 -肌 
苷 酸盐、 5 - 鸟苷酸 盐和多 种致鲜 肽类； 多肽、 谷 氨酸钠 和天冬 氨酸等 致咸； 葡萄 
糖、 果糖、 核 糖及甘 氨酸等 一些氨 基酸可 致甜； 乳酸、 肌酸、 碳酸、 低级脂 肪酸、 
寡肽及 天冬氨 酸和谷 氨酸可 致酸； 肌酸、 肌 酸酐、 次黄 嘌呤及 各种氨 基酸可 致苦; 
矿 物质也 可产生 咸味， 谷氨酸 对肉味 有增强 作用。 宰后 肉中糖 原几乎 全部转 化为乳 
酸， 因 此乳酸 是肉中 主要的 碳水化 合物。 含硫和 含碳化 合物可 能是肉 风味物 质的主 
要 来源。 水溶性 风味物 质产生 基本的 肉味， 脂溶 性物质 则与肉 类种属 特异性 风味有 
关。 目前的 研究也 表明， 日粮 的营养 水平、 脂肪 水平及 脂肪酸 组成、 蛋白质 来源、 
日粮 抗氧成 分和矿 物质、 维 生素、 氨 基酸、 抗生素 等添加 剂也可 影响肉 的风味 。显 
然 饲料中 存在的 影响肉 风味的 物质是 多而复 杂的， 目前 不清楚 的问题 还很多 。例 
如， 菜 籽粕、 鱼粉、 虾粉 可使猪 肉风味 变差； 发酵菌 体蛋白 质可改 善猪肉 风味； 牛 
肉的 膻味和 肝味与 中短链 不饱和 脂肪酸 有关； 肌 肉多不 饱和脂 肪酸含 量与肉 的风味 
呈正 相关； 矿物质 中的铁 与牛肉 的肝味 有关； 某 些微生 物的代 谢产物 也可在 肉中沉 
积而影 响肉的 风味； 放养的 畜禽以 及采食 某些植 物和昆 虫可使 肉的风 味发生 变化。 
此外， 营 养可改 变机体 肠道微 生物， 而肠 道微生 物的改 变可影 响体脂 沉积， 而且限 
制脂肪 或碳水 化合物 的摄人 还可使 肠道拟 杆菌与 硬壁门 菌的数 量发生 变化， 减少体 
脂沉积 [5’6]。 这些都 表明营 养可改 变肉的 风味， 但其 机理是 十分复 杂的， 目 前还有 
很多不 清楚的 问题。 
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3. 肉 品质及 风味营 养调控 的难度 

饲 料养分 需要经 过动物 消化、 吸收、 代谢， 最终以 风味前 体的形 式沉积 在产品 
中， 这 些前体 仍需不 同的烹 饪方法 最终产 生风味 物质。 风味物 质数量 巨大， 其产生 
过 程非常 复杂， 滋味、 香味 又各不 相同， 组 合效应 也非常 复杂， 再加 上饲养 方式、 
饲养期 长短、 环境 温度、 空气清 洁度、 疾病 感染、 应激、 贮 藏等的 影响， 对 肉的品 
质、 风味进 行营养 调控无 疑是困 难的。 风 味直接 影响人 的口感 ，酸 、甜 、苦 、辣、 
咸 、鲜， 以 不同的 方式和 比例组 合可形 成各种 味道， 而 影响肉 风味的 物质也 类似， 
要形 成人类 理想的 风味不 是一个 简单的 问题。 

就 对风味 影响较 大的肌 内脂肪 而言， 尽管 目前知 道营养 能够改 变肌内 脂肪含 
量， 但在 增加肌 内脂肪 含量的 同时而 不增加 或少增 加皮下 脂肪， 也是 一个很 复杂的 
问题。 营养可 通过改 变与脂 肪合成 或降解 相关基 因的表 达量而 改变肌 内脂肪 含量。 
目前已 发现了 数百个 与体脂 沉积有 关的基 因® ， 而糖或 蛋白质 代谢都 可能与 体脂沉 
积 有关， 涉及的 基因就 更多， 问 题也更 复杂。 前 面已经 谈到营 养可改 变肠道 微生物 
而影 响体脂 沉积， 而 微生物 又可影 响与宿 主脂肪 代谢相 关酶及 其基因 的表达 [8] ，但 
其 机理仍 不是很 清楚。 肌内 脂肪含 量与纤 维类型 有关， 而低 蛋白、 高 能量可 改变纤 
维 类型的 比例， 由此推 断调控 肌内脂 肪与调 控皮下 脂肪的 基因也 可能不 一样。 尽管 
不同遗 传背景 的畜禽 及不同 组织部 位体脂 的沉积 存在着 差异， 但这些 基因的 差异， 
应当 与动物 漫长的 进化及 演变过 程中特 定的生 存条件 有关， 其 中所摄 取的营 养物质 
的影响 也是重 要的。 那些可 直接在 体内存 积而影 响肉质 及风味 的非营 养性物 质或某 
些 非必需 的营养 物质， 可能 与基因 的关系 不大， 但这些 物质的 相互作 用及其 机理也 
是 相当复 杂的， 目前知 道的还 甚少。 由此 可见， 通过营 养来调 控肉的 品质及 风味虽 
有 可能， 但要 实现全 面的、 合理 的营养 调控， 必 须揭示 其有关 机理， 要做的 工作还 
有 很多。 

目 前动物 生产在 提高畜 禽增重 效率的 同时更 需要提 高肉品 品质， 特别是 肉的风 
味， 除了 使用地 方品种 改善肉 品品质 以外， 营养 也将发 挥重要 作用。 通过营 养的手 
段 可改变 肉的性 状无可 非议， 也具 有重要 意义， 但要实 现营养 对肉质 性状的 全面调 
控 无疑是 摆在人 们面前 的一大 难题， 同时 也是对 现行的 育种技 术和快 速的集 约化生 
产方 式提出 挑战。 
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营 养与动 物健康 

Nutrition  for  Animal  Health 

营养是 一切生 命活动 的物质 基础， 既 影响动 物生产 效率高 低和生 产潜力 发挥程 
度， 也决 定了动 物健康 状况。 

关 于营养 与动物 健康的 关系研 究已有 很长的 历史。 早在 19 世 纪初， 人 们就已 
经 发现营 养与动 物健康 有关， 并开始 关注此 问题。 进人 20 世 纪后， 在发现 营养素 
并确 定其营 养生理 功能的 研究过 程中， 人 们进一 步认识 到营养 与动物 健康的 密切关 
系。 1912 年波兰 化学家 Funk 在 谷壳中 发现了 一种能 防止鸡 多发性 神经炎 的有机 
物质 （后 来被 命名为 维生素 也）； 1925 年， 美 国学者 Hart 及 其同事 发现， 单是补 
铁不 能治愈 大鼠的 缺铁性 贫血， 还必 须同时 补铜。 随着 对动物 生存和 生产所 需要的 
营 养物质 的深人 研究， 到目前 为止， 已 证明各 种动物 均不同 程度地 需要约 50 种以 
上的必 需营养 物质。 营 养学家 经过多 年的研 究已经 确定了 一部分 畜禽生 产动物 
(猪、 家禽 、牛 、羊 、兔、 马以 及部分 水生动 物等） 不 同生产 阶段的 营养需 要量， 
制 定了相 应的营 养需要 标准， 指 导和推 动了动 物生产 的不断 发展。 

已有 的研究 表明， 营养 不仅与 动物健 康密切 相关， 而且还 是影响 动物健 康的诸 
多因素 中最易 调控的 因素。 营 养缺乏 或过量 都会影 响动物 健康。 某种营 养素， 如蛋 
白质、 氨 基酸、 矿 物质、 维 生素等 缺乏、 不足或 过量， 或者营 养素之 间如钙 与磷、 
能 量与蛋 白质、 各种氨 基酸之 间等不 平衡， 不 仅会降 低动物 的生产 性能， 还 明显危 
害动物 健康， 如消 化道形 态结构 损坏和 （或） 功能 紊乱， 出 现一些 营养代 谢性疾 
病， 免 疫系统 受损、 免 疫功能 紊乱、 免疫 力降低 和对疾 病的抵 抗力降 低等。 而适当 
调整 营养素 之间的 比例和 （或） 提高日 粮中某 个营养 素的水 平后， 能 在一定 程度上 
增强动 物免疫 力和对 某些疾 病的抵 抗力， 提 高其健 康水平 [1  ;  1 。 

但是， 近 20 年来， 一些人 畜共患 病如疯 牛病、 高致 病性禽 流感、 猪无 名高热 
病、 口 蹄疫、 猪 链球菌 病等的 暴发和 流行严 重危害 动物的 健康， 给动 物生产 者带来 
巨大 的经济 损失， 其危害 严重， 仅采用 一些动 物医学 手段不 能有效 控制。 从 根本上 
讲， 营养也 是解决 动物健 康问题 的有效 方法。 营 养虽然 不能治 疗患病 畜禽， 但却可 
以改善 动物健 康和预 防动物 疾病， 影响疾 病的发 生发展 过程。 因此， 营养与 动物健 
康的关 系问题 再次成 为人们 关注的 热点， 研究的 重点不 再是营 养缺乏 或不平 衡对健 
康的 影响， 而是深 人研究 营养与 免疫和 疾病的 互作规 律及其 机制。 

从目前 的研究 来看， 营 养学家 通过建 立各类 动物应 激模型 和疾病 模型， 饲喂不 
同 水平的 某种营 养素或 营养素 组合， 考 察动物 的生产 性能、 组 织器官 重量或 形态结 


营 养与动 物健康 


•  951  • 


构、 器官 指数、 免疫 指标、 抗氧化 能力、 疾 病发生 率和过 程等。 研究结 果表明 ，在 
猪、 家禽、 水生 动物及 实验动 物上， 采 用营养 手段， 补 充一定 剂量的 营养物 质如维 
生素 A、 维生素 E、 维生素 C、 微量 元素、 功能 性氨基 酸等可 以提高 动物抗 应激能 
力， 调 节动物 的免疫 功能， 完 善免疫 系统， 增强机 体免疫 力或抗 病力， 缓解 疾病发 
生率和 危害， 缩 短病程 [7_12]。 因此， 营养抗 病的理 念逐渐 形成， 并得 到广大 学者的 
认可。 

但是， 目前 关于营 养抗病 的理论 体系尚 未完全 建立， 机 制尚不 清楚。 从 理论体 
系看， 营 养可以 通过调 节免疫 功能、 影响抗 病基因 表达、 调控肠 道微生 态环境 、影 
响特 异性疾 病的发 生发展 过程、 干 预霉菌 毒素和 自由基 对健康 的危害 等途径 影响动 
物健康 水平， 但其定 性定量 作用规 律尚不 完善； 从机 制看， 营养可 调节动 物内分 
泌、 生 长相关 因子、 免疫相 关因子 的表达 和肠道 微生物 菌群结 构而影 响动物 健康， 
但 其分子 机制及 其信号 转导途 径尚不 清楚。 同时， 由于 营养素 在动物 体内代 谢具有 
交互 作用， 这不仅 增加了 研究的 难度， 也影响 营养素 在动物 机体中 抗病效 应的发 
挥。 因此， 营养 素及其 互作如 何影响 和怎样 影响动 物健康 仍然是 一个科 学难题 。研 
究并揭 示营养 对动物 健康的 影响规 律及其 机制是 动物科 学的重 大理论 课题。 开展这 
一科 学难题 的研究 不仅有 助于深 人认识 生命的 本质， 而 且可为 动物健 康养殖 和高效 
安全 生产提 供理论 基础， 具有 重大学 术意义 和实践 价值。 

开 展并完 成这一 研究， 需 要营养 学家、 生化 学家、 生理 学家、 免疫 学家、 病理 
学家 等多学 科专家 的共同 参与， 需 要将传 统营养 学和医 学手段 与现代 分子生 物学技 
术、 基因工 程技术 以及组 学技术 等先进 技术与 方法相 结合， 需 要长期 坚持和 稳定投 
人， 方 能取得 进展和 突破。 
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反刍动 物与甲 烷排放 

Ruminants  and  Methane  Emission 

近 年来， 随 着我国 养殖业 的高速 增长， 畜牧 主产区 的饲料 资源短 缺问题 越来越 
突出。 同时， 随 着人口 的持续 增长、 工业用 地面积 的不断 增多， 以及 粮油精 深加工 
及 生物质 能源尤 其是燃 料乙醇 加工业 的高速 发展， 畜牧 用粮必 将愈加 紧张。 因此， 
提高农 副产品 类如秸 秆等在 饲料结 构中的 比例， 对畜牧 业尤其 草食动 物的发 展非常 
重要。 

我 国农作 物秸秆 资源数 量巨大 ，仅 2004 年我 国农作 物秸秆 总量为 7.  2 亿 余吨， 
但 其中用 作饲料 的仅占 总量的 20.  1%。 而 另外， 我国优 质牧草 资源数 量不足 ，极 
大限制 了草食 动物的 发展。 

秸 秆类粗 饲料是 一类粗 纤维含 量高于 18% 的 饲料。 从饲料 营养角 度来看 ，纤 
维物质 的消化 与甲烷 排放存 在密切 联系。 提高日 粮中粗 纤维的 含量， 会导致 反刍动 
物瘤 胃发酵 过程形 成的甲 烷产量 增多。 甲烷是 《京 都议 定书》 中规定 的需要 控制的 
6 种温 室气体 之一， 是 仅次于 C02 的第二 大温室 气体。 政府 间气候 变化专 门委员 
会 ™ 综合 报告 显示：  2005 年 大气中 甲烷浓 度已远 远超过 了过去 650  000 年的 自然范 
围， 达到 1774PPb®。 家畜产 甲烷占 人类活 动总甲 烷量的 35% 〜 40%tw， 反 刍动物 
瘤胃 发酵所 产甲烷 约占人 类活动 甲烷总 产量的 22%, 是 全球甲 烷总排 放量的 
15%w。 成年 牛每天 产甲烷 250 〜 500L[41， 全球 13 亿 头牛所 产甲烷 占家畜 甲烷总 
产量的 73% 〜 80%[5]。 同时， 甲烷 的产生 也是反 刍动物 饲料能 量损失 的主要 原因， 
有 6% 〜 15% 的饲 料能量 以甲烷 形式被 损耗。 

反刍 动物所 产甲烷 主要来 自于瘤 胃中的 &和 C02, 其所 产甲烷 占反刍 动物甲 
烷总 产量的 82%, 其他有 机物如 甲酸、 乙酸、 乙 醇等也 是甲烷 生成的 前体， 它们 
所产甲 烷占反 刍动物 甲烷总 产量的 18%m。 产甲 烷菌是 瘤胃内 主要的 甲烷产 生菌， 
其不能 利用复 杂的有 机物， 只能利 用瘤胃 内其他 微生物 （如 细菌、 真菌、 原 虫等） 
发酵秸 秆等粗 饲料所 产生的 甲酸、 乙酸、 乙醇、 出和（：02 等。 因此， 如何 提高秸 
秆类 粗饲料 的利用 比例， 同时 有效降 低甲烷 产量， 是 当前畜 牧生产 中的一 个巨大 
难题。 

目 前减少 甲烷排 放的措 施主要 有饲料 营养调 控和瘤 胃微生 物发酵 调控。 饲料营 
养 调控主 要指通 过提高 饲料中 精料的 比例或 者改善 牧草等 粗料的 品质， 或合 理使用 


①  lppb  =  lX10-9， 后同。 
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粗 饲料以 降低反 刍动物 甲烷排 放量。 Benchaar 等 [7] 指出， 反 刍动物 对牧草 的摄人 
量取 决于牧 草在瘤 胃的消 化率， 消 化率高 的牧草 排出瘤 胃速度 增加； 提高牧 草的消 
化率可 以使反 刍动物 甲烷产 量降低 15%; 增加 牧草摄 人量能 减少甲 烷产量 7%。 还 
有报道 显示， 粗 料特别 是秸秆 类物质 的粉碎 制粒， 可以提 高饲料 的过瘤 胃率， 减少 
饲料在 瘤胃内 的停留 时间， 从而降 低甲烷 产量。 瘤胃微 生物发 酵调控 则是利 用离子 
载 体类抗 生素、 有机酸 盐等方 式抑制 瘤胃内 原虫、 细菌、 真 菌等的 生长， 减 少其发 
酵产物 （如 甲酸、 乙酸、 乙醇、 112和（：02) 的 浓度， 减 少甲烷 的生成 前体， 从而 
减少 甲烷的 生成； 或 者通过 添加电 子受体 与产甲 烷菌竞 争氢， 以减少 甲烷的 产生。 
Iqbal 等_ 指出， 瘤 胃内去 除原虫 可以通 过降低 纤维消 化率， 减少与 原虫共 生的甲 
烷菌 数量， 减少 流向甲 烷的氢 转移， 增加瘤 胃内氧 分压等 途径减 少甲烷 的产量 。但 
瘤胃原 虫在纤 维降解 和蛋白 质消化 中起着 一定的 作用。 去除原 虫会引 起反刍 动物消 
化能力 下降， 对 动物的 瘤胃功 能及生 理机能 有一定 影响。 离子 载体类 抗生素 是一类 
土壤 微生物 产生的 聚醚抗 生素， 能调 节阳离 子如钠 离子、 钾离 子和钙 离子的 跨膜运 
输。 莫 能霉素 和拉沙 洛西钠 是两种 广泛应 用于调 节瘤胃 发酵的 离子载 体类抗 生素。 
但离 子载体 类抗生 素对甲 烷生成 的抑制 作用持 续时间 不长， 连续 使用效 果不佳 M 。 
由 于上述 措施的 作用效 果不能 持久、 影 响瘤胃 功能等 因素， 目 前还没 有较好 的既能 
提高 秸秆等 粗饲料 的利用 率又能 降低瘤 胃甲烷 产生的 方法。 

如何解 决这一 难题， 尚需 从反刍 动物- (瘤 胃） 微生物 -植物 （饲 料） 3 个 层面， 
在以下 几个方 面加以 研究。 

(1)  反刍 动物瘤 胃代谢 研究。 研究 瘤胃碳 和氮代 谢规律 及其同 步化， 研 究瘤胃 
甲 烷产生 规律， 研 究瘤胃 产甲烷 与瘤胃 粗纤维 降解、 肉奶产 量和品 质间的 关联。 

(2)  瘤胃 微生物 研究。 研 究瘤胃 中不同 微生物 作用， 研究 在降解 粗纤维 产生脂 
肪酸和 产生甲 烷之间 各类微 生物在 数量和 代谢上 的变化 关系， 阐明不 同菌群 组合对 
瘤胃产 甲烷的 贡献， 以定向 控制靶 标微生 物及其 作用。 

(3)  饲 料技术 研究。 研究饲 料组合 效应， 特别 是针对 粗饲料 资源， 研究 饲用品 
质 不同的 各种粗 饲料原 料之间 （优 质牧草 和秸秆 组合搭 配等） 的组合 对瘤胃 产甲烷 
的 影响， 研究 饲料加 工类型 对反刍 动物产 甲烷的 影响， 研究合 理的饲 料组合 和加工 
技术。 

(4)  瘤胃甲 烷调控 研究。 针 对各种 瘤胃代 谢途径 特点， 研究 植物提 取物、 饲料 
成分、 电子 受体、 微生 物制剂 等因子 对瘤胃 产甲烷 的调控 作用， 并结 合微生 物基因 
组 学及代 谢组学 等技术 手段， 研究甲 烷 调控方 式及其 与瘤胃 主要物 质代谢 途径的 
关联。 

(5)  加 强技术 整合。 整合目 前相关 技术， 形 成一套 可有效 降低瘤 胃甲烷 同时保 
障 动物生 产性能 的技术 体系。 

瘤 胃内的 微生态 系统是 一个复 杂的、 相对稳 定的、 具有自 我修复 能力的 动态生 


反刍动 物与甲 烷排放 


•  955  • 


态 系统。 某种单 一的调 控措施 只能暂 时改变 瘤胃微 生物的 相对量 或瘤胃 功能， 达到 
控 制甲烷 排放的 目的， 而长 期使用 无效。 因此需 要通过 深人研 究各种 瘤胃调 控技术 
的 机制、 整 合相关 技术， 从 而形成 一套能 长期、 有 效降低 瘤胃甲 烷产生 的技术 
体系。 
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畜禽应 激的营 养代谢 

The  Nutrition  Metabolism  of  Domestic  Animal  in  Stress 

随 着畜牧 养殖业 的高度 集约化 发展， 应激问 题日益 突出并 已成为 影响畜 牧业效 
益 的最主 要因素 之一。 现 代品种 选育由 于一味 追求高 生产力 （产肉 、蛋、 奶） ，导 
致 动物机 体生理 平衡机 能和适 应机能 减弱， 抗 逆能力 下降， 高 生产力 的遗传 潜力反 
而得不 到充分 发挥， 产 品品质 下降； 又因对 肉用品 种追求 快速生 长和高 瘦肉率 ，肌 
肉生长 之快超 过了机 体的正 常代谢 能力， 导致 肉品质 下降， 出现 品质异 常肉。 生产 
中常 见应激 性猪肉 变性， 如 PSE  (苍 白、 松软、 渗 出性） 肉、 DFD  (干 燥、 坚硬、 
色暗） 肉及 BMN  (成年 猪背肌 坏死） 等 （图 1)。 肉牛 受到应 激时也 常导致 DFD 
肉的 发生。 对于 家禽， 应激常 引起肉 品质及 蛋品质 降低， 表现为 PSE、 DFD 肉和 
蛋重 减轻、 蛋 内容物 稀薄、 蛋壳 变薄、 破蛋率 上升、 蛋壳 褪色及 软蛋率 增加等 （图 
2)。 为 了满足 消费者 对畜禽 产品质 量日益 提高的 要求， 为了 保证畜 禽养殖 业的效 
益， 减少 或避免 应激成 为必须 要解决 的重要 问题。 

%!% 

PSE 肉  正常肉  DFD 肉 

图 1 应激对 肉品质 的影响 


图 2 应激使 蛋鸡产 异常蛋 
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通过遗 传育种 的方法 选育抗 应激的 畜禽品 种是重 要途径 之一， 但 新品种 的选育 
和推 广使用 需要相 当长的 时间， 不能 在短期 内解决 应激对 畜禽的 危害， 所以 在减小 
环境、 管理等 应激因 素的基 础上， 了解现 有品种 在应激 状态下 营养代 谢的变 化规律 
及代谢 需要， 通过 调整营 养供给 方式、 比 例和浓 度来增 强畜禽 的抗应 激能力 从而减 
小应 激造成 的危害 是重要 的切实 可行的 措施。 

在现代 应激概 念中， 应激反 应的目 的 是动员 机体防 御机能 克服刺 激源的 不良作 
用， 保持 机体在 极端情 况下的 稳态。 适当的 自然应 激可使 机体逐 步适应 环境， 提高 
生产 性能。 如果应 激过度 （动 物体受 到长时 间或高 强度的 应激源 刺激） 时， 就会产 
生严重 的不利 影响， 从 而危害 机体。 机体 对饲养 管理、 环境、 损伤和 疾病等 多种形 
式应激 的感知 引发一 系列神 经 -内分 泌系统 的级 联反应 来改变 机体的 营养代 谢~ 。 
目 前已经 确定的 几个主 要神经 -内分 泌轴有 下丘脑 -垂体 -肾上 腺轴、 促甲状 腺激素 
轴、 生长激 素轴、 促乳激 素轴、 促性 腺激素 轴等， 参与 这些调 节作用 的生物 信号包 
括传 统的神 经递质 （单 胺和 乙酰胆 碱）、 激素 （肾上 腺素、 去 甲肾上 腺素、 糖皮质 
激素、 甲状 腺素、 生长 激素和 胰岛素 等）、 兴奋和 抑制性 氨基酸 （谷 氨酸、 天冬氨 
酸， 7 - 氨基丁 酸和甘 氨酸等 )1  =  1、 肽 类物质 （神 经肽 Y 和瘦素 leptin)1' 细 胞因子 
(胰岛 素样生 长因子 以及 一些信 号分子 （NO、 CO 和 H2S 等) ra。 应激 
对代谢 的影响 在发动 反应、 重新平 衡和稳 定内部 环境、 促进生 理过程 的恢复 等反应 
中需要 内分泌 系统对 内环境 的调节 作用， 这些反 应通过 改变机 体养分 分配和 利用来 
使 动物体 尽可能 在应激 条件下 生存和 生长， 如原 来被用 作生长 或繁殖 的能量 被机体 
用 于对付 应激， 从 而使生 长或繁 殖性能 下降。 

应 激时， 营 养物质 的合成 与分解 代谢均 增加， 但分解 代谢的 变化更 突出。 

(1)  应 激的蛋 白质和 氨基酸 代谢。 出现负 氮平衡 、低 （白） 蛋白 血症和 尿氮排 
出量 增加。 合 成代谢 增加表 现为急 性相合 成蛋白 （炎症 介质、 C 反应 蛋白、 cr 胰蛋 
白 酶等） 增加。 组织 蛋白分 解代谢 增强， 骨骼肌 和肠黏 膜等萎 缩同时 血浆氨 基酸浓 
度 增加， 应激 时因组 织间液 增多使 白蛋白 浓度 和胶体 渗透压 降低使 白蛋白 在 血管内 
外重新 分布， 血 管内的 白蛋白 部分移 出至组 织间液 而使血 浆蛋白 降低。 肝脏 蛋白降 
解使血 浆芳香 族氨基 酸和含 硫氨基 酸浓度 增加， 大量芳 香族氨 基酸和 蛋氨酸 竞争性 
抑 制肌肉 支链氨 基酸的 流出， 使 血浆支 链氨基 酸含量 下降。 肠道、 肾 脏及免 疫细胞 
等 对谷氨 酰胺摄 取增加 并迅速 代谢使 血浆谷 氨酰胺 下降。 

(2)  应激的 葡萄糖 代谢。 应 激时葡 萄糖的 生成和 消耗均 增加。 应 激—缺 氧—葡 
萄 糖无氧 代谢增 加—乳 酸增加 —糖异 生—肝 脏负担 增加； 细胞 表面胰 岛素受 体和葡 
萄糖转 运蛋白 4  (GLUT4) 受 抑制。 

(3)  应激 的脂肪 代谢。 儿茶酚 胺和胰 岛素的 增加及 肿瘤坏 死因子 （TNF) 对 
脂蛋 白酯酶 的抑制 作用— 脂肪氧 化加速 —血浆 垄: 酰甘油 （TG) 和游离 脂肪酸 
(FFA) 增加 — FFA 在肝内 再循环 — VLDL-TG 合成增 加—过 剩的三 酰甘油 —在肝 
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细胞内 合成脂 滴—脂 肪肝。 另外， 左旋肉 碱含量 下降— 长链三 酰甘油 氧化利 用障碍 
— 脂肪超 负荷。 

另外， 机体在 应激条 件下， 维生素 和矿物 元素大 量动员 从细胞 内流出 到细胞 
外， 通过尿 液和汗 液排出 体外， 造成 流失， 如 不及时 补充， 会造成 机体的 相应缺 
乏症。 

目前， 解决应 激状态 下畜禽 营养代 谢的问 题主要 是通过 补充电 解质、 矿 物质、 
维 生素、 糖类 （葡 萄糖 和低聚 糖）、 有 机酸类 （延胡 索酸、 精 氨酸、 柠檬酸 和琥珀 
酸盐） 和 一些中 药添加 剂等， 这些 方法虽 然能在 一定程 度上缓 解轻度 应激引 起的代 
谢 紊乱， 但 不能彻 底解决 应激的 问题， 主 要是因 为应激 时的食 欲和吸 收功能 下降， 
这也 是目前 调控应 激代谢 的瓶颈 问题。 

应 激时， 一系列 最终开 启或关 闭转录 和翻译 特异基 因序列 过程， 在对蛋 白质产 
物 （如 酶） 的进 一步修 饰中改 变细胞 功能， 对这 些生物 化学反 应的扰 乱引发 了应激 
状态 下多数 病理生 理反应 （表现 为食欲 下降和 代谢异 常）。 这 些生物 化学反 应不仅 
受 激素、 细 胞因子 和养分 浓度的 影响， 而 且受这 些因素 的时效 性和释 放形式 （刺激 
分泌、 昼夜 节律分 泌或脉 冲式分 泌）、 血 液循环 中激素 结合转 运蛋白 数量和 活性、 
酶 活性的 改变、 受体 数量、 受 体-配 体的亲 和力、 受体信 号转换 因子、 细胞 间信息 
传递 水平、 激素 和细胞 因子被 清除和 灭活动 力学等 的影响 M。 所以通 过预防 性或治 
疗 性的补 充适宜 添加剂 来调控 激素、 细胞 因子等 的释放 和作用 方式从 而提高 动物食 
欲并 改善消 化道的 吸收功 能是解 决这一 问题的 关键。 

应激 对动物 营养代 谢的影 响已经 得到了 广泛的 确认， 但是 由于各 种激素 之间错 
综复杂 的相互 关系和 多重细 胞因子 的交互 作用， 以及内 分泌系 统与免 疫系统 的相互 
影响 使得对 这一问 题的阐 明特别 困难。 充分利 用生物 化学、 分子生 物学、 神 经生物 
学和 内分泌 学等学 科的新 技术和 方法， 进行多 学科交 叉的、 整 体性的 研究， 可推动 
应激 控制研 究取得 更大的 进展。 
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牛奶中 乳脂肪 和乳蛋 白的合 成机制 

The  Mechanism  of  Bovine  Milk  Fat  and  Protein  Synthesis 

牛 奶中的 乳脂肪 和乳蛋 白是牛 奶中最 具营养 价值的 组分， 乳脂肪 可提供 能量、 
参与细 胞膜的 组成， 乳 蛋白中 的酪蛋 白可参 与体组 织蛋白 沉积。 同时， 乳脂 肪和乳 
蛋白 中还有 多种生 物活性 成分， 包 括乳铁 蛋白、 免 疫球蛋 白以及 共轭亚 油酸、 ra-3 
多不饱 和脂肪 酸等， 具有 增强机 体免疫 能力、 抗 肿瘤等 功效。 目前， 科学家 们对乳 
脂肪 和乳蛋 白的合 成过程 及其在 “分子 -细胞 -组织 / 器官- 整体” 水平 上的机 制尚不 
了解， 主要 的科学 问题包 括以下 几点。 

(1)  在 不同的 饲料资 源下， 主要营 养物质 （含氮 物质、 碳水化 合物、 脂类） 在 
消化道 （瘤 胃和 小肠） 和 肝脏内 生成乳 成分前 体物的 规律是 什么？ 乳 腺如何 选择性 
地 摄取、 利用乳 成分前 体物？ 

(2)  在乳 脂肪和 乳蛋白 合成过 程中， 神经内 分泌如 何协调 瘤胃、 肝脏和 乳腺三 
个主要 器官的 功能？ 有 哪些基 因参与 了乳脂 肪和乳 蛋白的 合成？ 

(3)  瘤 胃微生 物与奶 牛机体 在乳脂 肪和乳 蛋白的 合成过 程中， 是如何 相互沟 
通、 共同协 作的？ 

1. 乳脂肪 和乳蛋 白的合 成机制 

1967 年， Linzell 提出血 液中葡 萄糖、 氨基 酸和脂 肪酸是 “乳 成分前 体物” 
(milk  precursor) 的概念 [1] ， 随后的 研究陆 续证实 乙酸、 P ■羟 基丁酸 和游离 脂肪酸 
是主 要的乳 脂肪前 体物。 科 学家们 虽然从 细胞和 分子水 平揭示 了乳腺 内脂肪 酸合成 
及脂肪 酸去饱 和的途 径™， 证实了 乳腺上 皮细胞 在乳脂 合成代 谢中的 主导作 用™ ， 
但是 乳脂肪 前体物 在消化 道的生 成规律 与调节 机制， 以 及在乳 腺内的 摄取利 用效率 
仍 不明确 （图 1)。 

牛乳 中含氮 物质可 划分为 3 类： 酪 蛋白、 乳 清蛋白 和非蛋 白氮。 瘤 胃微生 
物蛋 白质和 日粮过 瘤胃蛋 白质是 乳蛋白 前体物 一 游离氨 基酸和 小肽的 主要来 
源。 但瘤胃 微生物 蛋白质 和饲料 过瘤胃 蛋白质 对乳蛋 白前体 物的贡 献率、 乳腺 
上皮 细胞对 游离氨 基酸及 小肽的 摄取与 利用、 载体 结构与 转运机 理等问 题仍待 
深人 研究。 
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2. 瘤胃 微生物 与奶牛 在乳成 分合成 中的协 同作用 

瘤胃 微生物 是反刍 动物必 不可少 而独特 的组成 部分。 以 细胞数 量计， 瘤 胃微生 
物 数量约 为反刍 动物自 身细胞 数目的 10 倍。 瘤 胃发酵 是日粮 营养物 质转化 成为乙 
酸、 丙酸、 丁 酸和微 生物蛋 白质等 乳成分 前体物 的重要 过程。 

目前， 许多研 究者将 动物消 化道微 生物群 落看作 是宿主 的一个 器官， 这 主要是 
因为： 消化 道微生 物群落 由多种 细胞系 组成， 细 胞间或 细胞与 宿主之 间具有 信息交 
流 能力； 能够 消耗、 贮 藏和重 新分配 能量； 调控 具有代 谢重要 性的化 学转换 过程； 
具 有通过 自复制 来维持 和修复 自身的 能力； 消化 道微生 物群落 基因组 （微生 物组） 
中包 含的基 因数目 大概是 宿主自 身基因 数目的 100 倍， 具有宿 主自身 不具备 的代谢 
功能。 因此， 越来越 多的研 究者将 动物视 为由宿 主和相 关微生 物共同 组成的 “超生 
物”  (superorganism) , 将消化 道微生 物基因 组视为 “第 二基因 组”， 从宿主 自身基 
因组和 微生物 组的结 合体的 角度来 进行研 究[4 ’5] 。 

乳 脂肪和 乳蛋白 的 合成是 瘤胃微 生物与 奶牛机 体协调 一致的 结果， 瘤胃 微生物 
的代 谢途径 与宿主 的代谢 途径存 在交互 式代谢 （metabolic  exchange) 和 共代谢 
(co-metabolism )L']  „  Kelly  等 发现， 消化 道中的  Bacteroides  thetaiotaomicron  可影 
响哺乳 动物过 氧化物 酶体增 殖子激 活受体 （PPAR7) 编 码基因 的转录 和表达 过程， 
从而参 与脂肪 酸代谢 的调控 [7]。 有关 乳成分 合成相 关功能 基因组 （第 一基 因组） 和 
消化道 微生物 基因组 （第 二基 因组） 的研 究刚刚 起步。 综 合利用 分子生 态学、 元基 
因 组学、 元转 录组学 和代谢 组学等 方法， 研究瘤 胃微生 物群落 与宿主 动物间 的交互 
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作用， 可能成 为揭示 瘤胃微 生物群 落与牛 奶营养 品质的 关系， 充分利 用瘤胃 微生物 
群落遗 传资源 的新突 破口。 

3.  乳脂肪 和乳蛋 白合成 过程中 的营养 基因组 学基础 

营养基 因组学 （nutrigenomics) 是 研究营 养素和 生物活 性物质 对生物 体转录 
组、 蛋 白质组 及代谢 组产生 影响的 科学， 在奶牛 营养学 研究中 刚刚起 步[8]。 研究表 
明， 氨 基酸、 脂肪酸 等乳成 分前体 物直接 或间接 影响乳 腺功能 基因的 表达。 

美国、 加 拿大、 澳 大利亚 和新西 兰等于 2003 年启动 了国际 “牛 基因组 测序工 
程” 研究 计划， 于 2009 年完成 全基因 组测序 工作， 开 启了牛 后基因 组学研 究的大 
门， 已初步 鉴定了  STAT5  ,  F0LR1 、 CjclinD  1  , 酪 蛋白合 成酶、 乳糖合 成酶、 
脂 肪酸合 成酶、 激素 受体、 转录因 子的基 因以及 其他功 能基因 h1。 更 多的乳 成分合 
成功 能基因 （组） 有待于 发掘， 相 关信号 转导途 径尚待 揭示。 

4.  乳脂 肪和乳 蛋白合 成的代 谢网络 

牛 奶营养 品质由 许多微 效基因 决定， 这些基 因之间 形成复 杂的网 络联系 和信号 
转导 通路， 对机 体内外 环境变 化产生 反应， 最终 影响牛 奶营养 品质， 解析这 些因子 
构 成的代 谢网络 已成为 奶业科 学研究 的热点 领域。 

神经内 分泌系 统通过 激素和 （或） 生 长因子 作用于 瘤胃、 小肠、 肝脏和 乳腺的 
相关 受体， 激活 相应的 细胞信 号转导 通路， 引起泌 乳相关 基因的 表达， 调控 乳成分 
合成 代谢。 在乳脂 肪合成 方面， PPAR7 在脂肪 合成细 胞调控 因子通 路中处 于枢纽 
位置， 可以通 过结合 、 FABP4 、 LPIN1 、 SCD 和 /iVS/G  1 等靶 基因， 
影响 长链脂 肪酸的 摄取、 转运、 从头合 成和酯 化过程 [1°\ 

5.  结语 

牛奶与 人体健 康密切 相关， 探 索牛奶 营养品 质形成 及其调 控机理 和技术 途径已 
成 为反刍 动物营 养学家 关注的 热点。 学科 交叉正 在推动 牛奶重 要品质 形成规 律及其 
调 控的理 论体系 由传统 向现代 转变。 以乳 成分前 体物为 主线， 系统研 究牛奶 乳脂肪 
和 乳蛋白 形成的 机理， 将为 提高牛 奶生产 效率、 改善牛 奶营养 品质、 减少畜 牧业带 
来的环 境污染 提供理 论基础 和技术 途径。 
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乳腺 泌乳细 胞凋亡 的机理 

Mechanism  for  Mammary  Cell  Apoptosis  during  Lactation 


牛奶 既是人 类重要 的食物 之一， 也 是一种 十分重 要的农 业经济 产品。 因此 ，产 
奶量 是养殖 泌乳动 物获得 最大经 济效益 的关键 指标， 调 控生理 和泌乳 前期的 营养可 
使产奶 量高达 13t 以上。 然而， 问 题是高 产牛处 于代谢 应激， 疾 病发生 率高， 年产 
犊 间隔伴 随公犊 比例高 [M。 虽然保 持高峰 期延长 是提高 产奶量 的较好 手段， 但无论 
如何， 高峰期 后产奶 量下降 是无可 争议的 现实。 澄清高 峰期后 泌乳量 减少的 机制， 
降低乳 腺细胞 凋亡， 延长 泌乳期 成为乳 腺生物 学和奶 业领域 的一个 难题。 

乳 腺组织 伴随青 春期、 妊娠、 泌乳和 退化经 历多种 变化。 从 组织、 细胞 水平上 
保持 泌乳持 续究竟 取决于 什么？ 泌 乳山羊 产奶量 下降主 要归于 乳房细 胞数的 渐进减 
少， 主要 发生在 乳分泌 腺体的 实质组 织内， 由 于组织 不能保 持分泌 上皮细 胞群体 
(细 胞数 减少） 导 致泌乳 下降。 其次， 取 决于存 活细胞 的分泌 能力的 保持。 即使畜 
牧及其 他因素 不变， 也 会失去 相当多 的产奶 细胞。 存活 乳腺分 泌细胞 靠细胞 内机制 
维 持乳的 合成和 分泌。 细胞凋 亡是退 化乳腺 组织的 特性， 尤其 在非反 刍动物 明显。 
如果 奶牛产 奶下降 确实归 于细胞 凋亡， 那么 通过增 加细胞 存活力 就可以 延长泌 
乳期。 

妊娠 和泌乳 期的乳 腺发育 受营养 影响， 日粮 调控影 响细胞 凋亡， 增加采 食量能 
改善 奶牛的 泌乳持 续期， 但 确切的 机制和 研究措 施仍未 清晰。 乳腺凋 亡的营 养调控 
从 其他组 织的研 究结果 推测， 氧化应 激诱导 凋亡， 产生 氧化应 激和降 低抗氧 化的机 
制均 增加凋 亡的敏 感性。 饲料成 分尤其 抗氧化 剂和含 硫化合 物影响 凋亡， 日 粮抗氧 
化剂影 响控制 乳腺凋 亡蛋白 的基因 642 和 bax。 氧化 应激与 凋亡间 的关系 也可能 
涉 及其他 基因。 

泌 乳乳腺 细胞数 也受局 部控制 ，每日 挤 奶三次 的山羊 在泌乳 期结束 时比日 挤奶 
两次的 对照组 有更多 的泌乳 Luminal 上皮细 胞[2]。 高峰 期后， 细胞增 殖在频 繁挤奶 
乳区的 乳腺有 更高细 胞数。 乳淤积 局部调 控凋亡 首先在 泌乳山 羊的乳 腺得到 证实， 
且 不受生 乳激素 存在的 影响。 反台 动物乳 腺细胞 存活取 决于挤 奶停止 是部分 还是完 
全， 部分 停乳可 使乳产 量完全 恢复， 这表 明动物 对局部 控制不 敏感， 如系统 激素存 
在， 乳腺 细胞的 生存不 会完全 消失。 

榨 乳频度 影响乳 腺凋亡 是通过 乳成分 的反馈 抑制， 从组织 和乳腺 细胞培 养物中 
筛选到 一种蛋 白质， 称为母 乳自分 泌反馈 抑制剂 （FIL)。 FIL 能抑 制乳腺 膜运输 
的结果 之一是 下调乳 腺激素 受体， 包括 催产素 受体， 每个乳 区独立 地控制 乳中的 
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FIL 浓度。 这阐 明挤奶 频度局 部控制 凋亡的 机理， 但这 种化学 凋亡调 控仍需 研究， 
并研究 如何利 用这种 机制， 减 少细胞 凋亡， 延长泌 乳期。 

细 胞凋亡 或存活 受激素 调控， 生长素 和催产 素互作 防止乳 腺凋亡 [3]。 曾 经认为 
生长 素对反 刍动物 有效， 催产 素对啮 齿动物 有效， 然而， 事 实并不 简单。 这 两种激 
素的 互作调 控细胞 凋亡和 细胞的 存活。 IGF: 是公 认的乳 腺促分 裂剂和 抗凋亡 因子。 

妊娠 如何影 响奶产 量还不 清楚， 但肯 定涉及 维持妊 娠的性 激素。 雌激素 和孕激 
素一 直被认 为是乳 腺促长 激素， 牛 乳腺有 雌激素 受体， 雌 二醇参 与乳腺 发育， 牛乳 
腺未发 现孕酮 受体。 青春期 前后备 牛的乳 腺组织 有孕酮 受体， 但不促 进细胞 增殖。 
上 皮生长 因子、 雌激素 和孕激 素间的 互作效 益取决 于乳腺 的生理 状态， 其作 用在成 
熟 乳腺最 显著。 牛乳 腺组织 对性激 素的反 应不同 于啮齿 动物， 并且在 后备牛 观察到 
的 作用未 必能在 泌乳的 妊娠牛 如此。 

有 关妊娠 期的其 他重要 激素也 是研究 目标， 如 5 -雄烯 -3 卩， 17 -卩 二醇， 胎 儿-胎 
盘源的 DHEA 代 谢物， 在 妊娠期 间浓度 渐增， 对 整个雌 激素活 性影响 显著。 这些 
激素对 乳腺的 作用还 受局部 因素的 影响。 牛 乳腺能 代谢循 环中的 甾体， 孕酮 受代谢 
影响， 被 5cr 还原酶 失活， 其产物 5cr 二氢孕 酮对孕 酮结合 点亲和 力低。 此酶 的活性 
显著影 响组织 的孕酮 反应。 牛乳 腺留体 aromatase 酶活 性使妊 娠后期 局部雌 二醇产 
生。 这 些局部 机制调 节乳腺 发育和 功能的 内分泌 控制， 从而显 著影响 泌乳的 延续。 

现 代分子 生物学 的研究 成果和 手段为 澄清乳 腺细胞 的修复 和凋亡 提供了 机遇。 
牛基 因组测 序已经 完成， 利 用这些 生物信 息材料 首先研 究泌乳 DNA 序列的 生物功 
能， 其次 是研究 序列变 化与产 奶量和 乳品质 等特征 性状的 关系。 利用 公开的 乳蛋白 
组学 数据和 乳腺序 列表达 标签， 从牛基 因组已 鉴别出 197 个 乳蛋白 基因， 超过 
6000 个 与乳腺 相关的 基因， 处女期 3889 个， 妊娠期 1383 个， 泌乳期 3111 个 ，退 
化期 867 个， 乳腺炎 840 个， 共计 6469 个 基因。 所 有预测 基因的 1/4 在乳 腺生理 
周期的 某一点 表达， 这 些基因 分布于 牛所有 29 条常染 色体和 X 性染 色体上 [4]。 

传统 方法采 用单一 或多个 因素的 去除很 难诠释 乳腺发 育过程 的生物 学问题 ，各 
种分子 生物学 和遗传 学信息 综合， 即代谢 途径的 酶和代 谢物、 生长 因子、 转录因 
子、 受体、 细胞内 信号中 间体、 细胞外 信号物 一起作 用决定 了乳房 的大小 及其功 
能[83  :。 人基 因组研 究结果 显示， 约 50% 的 基因组 DNA 转录 为转录 RNA， 仅 2% 翻 
译为蛋 白质， 98% 是 非编码 RNA。 这种 后转录 控制的 机制是 RNAi， 是真 核细胞 
的 正常调 节机制 ，小 RNA 片 段调控 沉默特 定基因 截至 2008 年 7 月， 有 117 个 
牛 miRNA 测序， 在牛脂 肪和乳 腺组织 中鉴定 出几个 miRNAE&’7\ 据预测 在未来 10 
年 将阐明 mRNA 及 其目标 mRNA 在 乳腺中 表达。 只有应 用生物 信息学 技术， 才能 
较为有 效地澄 清基因 的作用 与调控 机制。 

乳腺与 其他任 何组织 不同， 在干 奶期退 化后， 经历 广泛的 修复又 重新达 到完全 
功 能态， 这表 明乳腺 内存在 有自我 更新潜 力的细 胞群， 即乳腺 干细胞 ™。 用 各种方 
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法鉴别 分离到 的乳腺 前体干 细胞， 被 移植到 脂肪垫 能再生 组织。 人乳 腺癌预 防及治 
疗的研 究推动 了乳腺 干细胞 研究的 发展。 乳腺 干细胞 在细胞 谱系定 型过程 中受激 
素、 生长因 子和转 录因子 的调控 [9’~  (图 1)， 对啮齿 动物的 研究表 明具有 真正自 
我更新 潜势的 干细胞 为雌激 素受体 阴性， 位 于基地 上皮细 胞层， 然而， 在啮 齿动物 
有可能 存在雌 激素受 体阳性 前体干 细胞群 m 。 


休眠 干细胞 ER- 干细胞  ER+/- 多效' 

CD24+CD29hi 前体 干细胞 


腺 泡前体 AN-P63 
干细胞 
(CD61+) 


腺泡 肌上皮 
细胞 (ER-) 


分 泌腺泡 
腔细胞 
( ER+/ER- ) 


图 1 乳 腺干细 胞在细 胞谱系 定型过 程中受 激素、 生长因 子和转 录因子 的调控 tW] 

雌激素 （ER) 阴 性干细 胞经过 不对称 分裂产 生未分 化的， ER 阳性 前体干 细胞， 然后对 雌激素 响应， 分泌旁 
分泌因 子调节 ER 阴性干 细胞。 这 些多潜 能前体 干细胞 可能分 化成限 于基地 （绿 色） 或腔 （深 蓝） 前 体干细 
胞， 腺泡 细胞谱 （灰 色）。 由于 导管发 育成型 期间雌 激素的 刺激， Gata-3 可能决 定了腔 细胞的 命运， 相反， 
LN-P63 对基 地细胞 谱较为 重要。 在妊 娠期， 催产素 介导的 Gata-3 可能助 于腺泡 发育， Elf5 建 立分泌 腺泡谱 


如果前 体干细 胞和干 细胞在 乳腺生 长和周 转中的 潜在作 用得到 澄清， 乳 腺干细 
胞生物 学就有 可能提 供巨大 机遇增 加产奶 效率。 从 犊牛分 离到特 征性的 LREC  (la¬ 
bel-retaining  epithelial  cell), 即公 认的干 细胞， 这些细 胞是青 春期前 乳腺发 生的原 
始 増殖细 胞群。 靠近 乳池较 低区域 有最高 比例的 LREC, 从实 质区往 外逐渐 减少。 
这些细 胞群都 含有雌 激素受 体阳性 和雌激 素受体 阴性细 胞群， 表明含 有雌激 素受体 
阴性干 细胞和 雌激素 受体阳 性前体 干细胞 [11: 。 


乳腺 泌乳细 胞凋亡 的机理 
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虽然， 对乳 腺发育 及其功 能从分 子生物 学和遗 传机制 方面做 了广泛 的研究 ，但 
就乳腺 细胞凋 亡机制 及控制 凋亡手 段仍不 清楚。 澄 清这一 机制， 将对 泌乳动 物产奶 
量从 根本上 提高， 增加 经济效 益具有 重大的 意义。 
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畜禽 饲料组 合效应 

Associative  Effects  between  Feedstuffs  for  Livestock  Animals 

早在 19 世 纪末， 德国学 者就发 现日粮 各种饲 料成分 之间存 在着互 作效应 ，如 
曰 粮中的 淀粉含 量过高 会有碍 于反刍 动物对 干草的 消化。 此后大 量的试 验表明 ，单 
个 饲料的 表观消 化率在 很大程 度上依 赖于与 其配合 的其他 饲料， 所以 配合日 粮的消 
化 率并不 等于日 粮中 各单个 饲料组 分消化 率的加 权值， 饲料间 的互作 使得某 一种饲 
料或日 粮的采 食量或 利用率 提高或 降低， 从而表 现出相 应的组 合效应 (associative 
effect)™。 日粮 配合的 组合效 应实质 上应指 来自不 同饲料 来源的 营养性 物质、 非营 
养性 物质及 抗营养 性物质 间互作 的整体 效应。 衡 量组合 效应的 指标， 主要是 包括能 
量在 内的、 所 有营养 物质的 各种利 用率指 标和动 物对日 粮或日 粮中某 种饲料 的采食 
量。 卢德勋 1  =] 根 据利用 率或采 食量等 指标将 组合效 应分为 “正 组合效 应”、 “ 负组合 
效 应”和 “ 零组合 效应”  3 种 类型。 当饲 料互作 使日粮 内某种 养分的 消化率 或利用 
率高 于各个 饲料原 料数值 的加权 值时， 称为 “正 组合效 应”； 反之， 称为 “ 负组合 
效 应”； 若二者 相等， 则称为 “零 组合效 应”。 

目 前关于 饲料间 组合效 应的存 在已经 被越来 越多的 动物营 养学家 所共识 [3_7)。 
特别是 在反刍 动物， 由于 其消化 机能和 饲粮结 构的复 杂性， 其 饲料间 的组合 效应表 
现 得更加 突出和 普遍。 许 多研究 指出， 在以秸 秆饲料 为基础 日粮的 较低营 养水平 
下， 补饲蛋 白质补 充料、 青绿 饲料或 易降解 纤维饲 料时， 可产生 正的组 合效应 ，明 
显提高 粗饲料 的消化 率[83。 而当动 物的饲 养水平 较高， 或日粮 中补充 较多的 易发酵 
碳水 化合物 （淀 粉） 和脂 肪添加 物时， 常 产生负 的组合 效应， 导致纤 维饲料 消化率 
显著下 降[1'9]。 由 于饲料 间组合 效应的 存在， 若 仍用传 统的理 论和技 术进行 饲料营 
养价 值评估 和日粮 配制， 将会与 实际结 果产生 较大的 偏差； 而且， 饲 料间的 负组合 
效应 会导致 动物饲 养过程 的经济 损失。 然 而现行 的所有 饲料评 定体系 几乎都 忽略这 
一重要 现象， 主 要原因 在于有 两个难 题尚未 解决。 一是 如何科 学地衡 量饲料 组合效 
应， 在保证 准确评 定的基 础上， 便 于生产 者实际 操作； 二是如 何把握 饲料组 合效应 
的产生 机制。 目前， 饲料组 合效应 的衡量 多以养 分消化 率等表 观指标 为主。 体外评 
定 技术为 方便、 快捷地 评定养 分消化 率提供 了保障 [1_] ，但由 于反刍 动物瘤 胃微生 
物的复 杂性， 单 一的体 外产气 量等指 标均无 法准确 衡量饲 料组合 效应。 体外 产气量 
可反 映碳水 化合物 消化的 信息， 但常与 微生物 蛋白质 产量间 存在负 相关， 若 单纯用 
产气量 来衡量 饲料的 价值， 就 有可能 把产气 量低而 微生物 蛋白质 产量高 的饲料 （或 
组合） 淘 汰掉； 同时 测定产 气量和 微生物 蛋白质 产量， 可综合 能量消 化和蛋 白质合 
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成两 方面的 信息， 但又不 便于生 产实践 应用。 

从现 有资料 来看， 组合效 应发生 在消化 道和组 织代谢 两个层 次上。 可能 的机制 
包括： 食糜流 通速度 和滞留 时间； 反刍 动物瘤 胃缓冲 能力； 瘤 胃发酵 底物的 相互竞 
争； 瘤胃 微生物 区系和 发酵模 式以及 微生物 蛋白质 产量； 内 源营养 物质的 周转； 日 
粮能量 浓度； 消化酶 的渗透 和营养 物质的 吸收以 及吸收 后营养 物质的 平衡； 动物本 
身的 自我营 养调控 功能。 迄今 为止， 组合效 应的评 估主要 限于在 消化道 层面上 ，在 
组 织层面 的研究 很少。 研究 表明， 能量补 饲或蛋 白质补 饲可在 组织代 谢层面 上产生 
组合 效应， 主 要体现 在能量 对肝脏 中糖异 生作用 的调控 和能量 促进机 体蛋白 质利用 
等方面 [14]。 补饲能 量可使 生糖底 物浓度 升高， 对 糖异生 关键酶 PEPCK 的基 因表达 
起促进 作用， 胰 岛素则 起抑制 作用， 二 者共同 维持体 内代谢 葡萄糖 的相对 稳定； 而 
在蛋白 质利用 方面， 其 体内沉 积随能 量水平 升高而 増加， 但具体 机制尚 不清楚 [14\ 
由于 往往是 几种机 制同时 存在导 致动物 对饲料 利用产 生组合 效应， 所 以增加 了把握 
其 本质的 难度， 进而 也增加 了利用 这些机 制去筛 选饲料 组合效 应评定 方法的 难度。 

随着 动物营 养学科 的深人 发展， 饲料 组合效 应研究 对动物 系统整 体营养 调控理 
论 和技术 的发展 有很大 的推动 作用， 同时 可为进 一步开 发和利 用饲料 资源， 提高畜 
禽的生 产率奠 定理论 基础。 今后应 通过整 体优化 目标的 营养调 控模式 以不断 追求饲 
料间 的最大 正组合 效应， 尽 可能地 挖掘动 物生产 潜力， 使其更 好地指 导现代 畜牧养 
殖业的 发展。 
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饲 料中霉 菌毒素 的降解 


Degradation  of  a  Variety  of  Mycotoxins  in  Feed 


霉 菌毒素 （mycotoxin) 是霉菌 生长过 程中产 生的次 级代谢 产物。 霉菌 毒素具 
有高 毒性、 高 诱变性 及强致 癌性， 严重 威胁动 物的生 长发育 和人类 健康。 目 前对畜 
牧 业和人 类威胁 最大的 霉菌毒 素主要 有黄曲 霉毒素 (aflatoxin,  AFT)、 玉 米赤霉 
稀丽 ( zearalenone,  ZEN)、 单端 抱霉稀 族毒素 （ trichothecene  ) 、 赫曲 霉毒素 
(ochratoxin  A,  OTA)、 烟曲 霉毒素 (fumonisin) 等[1] 。 全 球性的 粮食、 饲 料和食 
品 一直受 到霉菌 毒素的 污染， 每年 给食品 工业、 饲料工 业和畜 牧业带 来巨大 的经济 
损失。 据联 合国粮 食及农 业组织 (FAO) 估计， 全 世界谷 物供应 25% 受真 菌毒素 
污染 而不能 食用， 仅美 国畜禽 因食用 霉菌毒 素污染 的饲料 使畜牧 业每年 遭受近 10 
亿美元 的经济 损失。 

黄 曲霉毒 素是肝 毒素， 其主 要的毒 害作用 为使动 物肝脏 肿大、 病变甚 至致癌 
(图 1), 还 可以使 动物的 免疫机 能受到 抑制。 赭 曲霉毒 素是肾 毒素， 中毒会 引起肾 
皮质 变性、 髓质 出血等 病变。 玉 米赤霉 烯酮具 有类雌 性激素 作用， 主 要危害 动物的 
生殖 系统。 单 端孢霉 烯族毒 素的靶 器官是 肝脏和 肾脏， 且大都 属于组 织刺激 因子和 
致炎 物质， 可 直接损 伤动物 消化道 黏膜， 中 毒症状 一般表 现为食 欲减退 或废绝 ，胄 
肠 炎症和 出血、 呕吐、 腹泻等 m  (图 2)。 粮食 和饲料 中的霉 菌毒素 不是单 一存在 
的， 多 数情况 下是几 种毒素 共存。 几种霉 菌毒素 协同作 用对动 物健康 和生长 性能的 
毒害作 用比一 种霉菌 毒素单 独作用 更大。 霉菌毒 素间的 互作可 改变动 物中毒 的临床 
症状， 导 致一系 列诊断 特征不 同于单 独作用 的症状 之和。 


图 1 黄曲霉 毒素攻 毒递增 剂量与 
豚鼠 肝脏颜 色变化 [21 


图 2 单端 孢霉烯 族毒素 引起的 
消化 道坏死 和出血 [3] 
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霉 菌毒素 对动物 的作用 方式归 纳起来 包括： ① 抑制蛋 白质、 DNA 和 RNA 的 
合成。 研究 表明， AFB】 被细 胞色素 P450  (CYP450) 酶 氧化成 代谢物 AFB! -8, 9 -环 
氧化 合物， 该代 谢物与 鸟嘌呤 N7 共价 结合， 在目 标细胞 中形成 AFBPN7 - 鸟嘌呤 
加 合物， 结果 使核苷 酸上的 G 被 T 取代， DNA 被 修复、 损伤、 突变， 最后 导致动 
物癌变 [1]。 单端 孢霉烯 毒素的 细胞毒 性源于 其对蛋 白质、 DNA 和 RNA 合 成的抑 
制[4]， 该 类毒素 通过核 糖体亚 基结合 位点而 抑制肽 转移酶 活性， 进而 阻止蛋 白质合 
成。 动 物细胞 蛋白质 合成减 少导致 胃肠道 病变， 包括 坏死、 肌胃 糜烂、 出血 以及营 
养吸收 障碍。 ②改变 细胞膜 结构， 诱 导细胞 凋亡。 T-2 毒素 是亲脂 性的， 它 能够嵌 
人 细胞质 膜的脂 质和蛋 白质， 干扰氨 基酸、 核 苷酸、 葡 萄糖的 转运及 Ca-K 离子通 
道的活 性[8]。 ③竞 争受体 的结合 位点。 研 究表明 玉米赤 霉烯酮 的作用 机制是 与雌激 
素竞 争受体 W。 ④影响 鞘脂的 代谢。 伏马 毒素最 主要的 作用机 制是通 过抑制 鞘氨醇 
，酰 基转 移酶， 打 破血清 、肝、 肾 中二氢 鞘氨醇 (Sa) 与 鞘氨醇 (So) 之 间的平 
衡， 影响鞘 脂的代 谢[7]。 ⑤免疫 损害。 研究 证实， 镰刀 霉菌毒 素和黄 曲霉毒 素均破 
坏和抑 制动物 的免疫 机能， 导致对 疾病的 敏感性 增加， 动物 出现持 续性的 健康问 
题， 还有可 能导致 免疫接 种计划 失败。 ⑥ 大脑神 经化学 改变。 饲料中 同时存 在多种 
镰刀菌 霉菌毒 素是具 有药物 活性作 用的， 它们 影响大 脑神经 化学的 改变， 因 此具有 
类似 药物的 特性。 最常见 的就是 霉菌毒 素导致 大脑局 部性地 5 -羟色 胺浓度 上升， 
从 而导致 动物行 为发生 变化， 如饲料 采食量 减少、 肌肉 协调性 丧失、 嗜 睡等。 

霉菌 毒素在 地球上 的存在 年限甚 至比人 类的历 史还要 悠久， 虽然 其性质 稳定， 
但并 没有因 为毒素 的积累 而造成 灾害， 所 以推断 自然界 本身存 在可降 解霉菌 毒素的 
微 生物或 者其他 因素。 霉菌毒 素的毒 性与其 分子结 构中相 应的毒 性基团 有关。 黄曲 
霉毒素 B: 分子 结构中 双呋喃 环及氧 杂萘邻 酮环与 它的毒 性及致 癌性密 切相关 。赭 
曲 霉毒素 A 分子 结构 中的苯 丙氨酸 基团， 一般 被认为 是使母 体化合 物产生 复杂毒 
力的 基团。 单 端孢霉 烯族毒 素中的 T-2 毒素和 DON 毒素， 毒 性与其 分子结 构中的 
环氧 键有关 [8]。 因此， 只有将 各类毒 素分子 结构中 的毒性 基团彻 底破坏 或消除 ，并 
使之产 生无毒 的代谢 产物， 才能真 正意义 上解除 霉菌毒 素对人 和动物 的毒害 作用。 

霉菌毒 素生物 降解， 是指毒 素分子 上的毒 性基团 被微生 物代谢 产物或 者某种 生物酶 
分解破 坏同时 产生无 毒降解 产物的 过程， 生物酶 因其性 质的专 一性、 高效 性和安 全性代 
表了 目 前控制 霉菌毒 素的主 要发展 方向。 已有 的关于 生物酶 降解霉 菌毒素 代谢产 物的研 
究 很少。 粉 红螺旋 聚孢霉 ( Clonostachys  rosea) 分泌 的竣酸 醋酶可 以破坏 玉米赤 霉稀酮 
毒 素的内 酯环， 使 ZEN 转化 成非雌 激素化 合物而 成为无 害的代 谢物排 出体外 [8]。 环氧 
基酶可 以切断 所有镰 孢菌属 毒素如 T-2 毒素、 HT-2 毒 素及呕 吐毒素 （DON) 中 12、 13 
位 碳原子 上的环 氧键， 生成 去环氧 化合物 (DON-dE), 使其毒 性降低 或消失 P] 。 一种药 
用植 物籽实 提取物 能生物 降解溶 液中的 AF& ， 同时 生成无 毒的代 谢产物 [1°] 。 寄 生曲霉 
菌丝 体中存 在的过 氧化物 酶可将 AFB: 降解成 AFBJn]。 黏细 菌黄曲 霉毒素 解毒酶 
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(MADE) 也 可以使 黄曲霉 毒素分 子结构 中氧杂 萘邻酮 环的内 酯键被 破坏， 使毒 素的毒 
性大大 减弱。 图 3 为霉菌 毒素生 物降解 及生成 的降解 产物。 


生物 _ 


玉米赤 霉烯酮 


1-(  3,5 二羟 苯基） -10, 羟基 -1, 烯 -6, 酮 


0  0 


生 物降解 


呕 吐毒素  呕 吐毒素 去环氧 化合物 

图 3 霉 菌毒素 生物降 解及生 成的降 解产物 


自 然条件 下动物 生长发 育性能 下降和 某些不 可预期 的中毒 现象， 可能是 由于不 
同霉菌 毒素间 的相互 作用造 成的。 而 目前对 霉菌毒 素生物 解毒的 研究， 主要 是侧重 
于对降 解单一 毒素能 力菌株 的筛选 及解毒 能力的 研究。 对 于筛选 出高活 性的、 同时 
降解 多种毒 素的菌 株研究 甚少， 成效 甚微。 主要 原因在 于不同 毒素分 子结构 中的毒 
性基 团差异 很大， 很 难找到 一种微 生物或 者代谢 产物能 同时作 用于多 种毒素 的毒性 
基 团上， 使其 降解。 因此， 对能够 高效去 除多种 霉菌毒 素的微 生物进 行分离 和解毒 
酶 纯化是 成功控 制霉菌 毒素的 关键。 随着 生物技 术和基 因工程 技术的 发展， 未来能 
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够 将微生 物产生 的降解 酶分离 纯化， 并将 解毒酶 基因转 化到高 效表达 系中， 或一个 
表达 系表达 一种解 毒酶， 或一 个表达 系表达 多种解 毒酶， 生产出 高效、 安全 的霉菌 
毒素降 解酶。 然而， 这 是一个 艰难、 复杂， 且很难 实现的 过程。 

霉菌 毒素污 染范围 广泛， 危 害程度 严重。 因此， 如 何防控 和降解 食品和 饲料中 
的各种 霉菌毒 素始终 是食品 工业、 饲料工 业和畜 牧业亟 待解决 的科学 难题。 
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Carbon  Sink  and  Carbon  Source  in  Grassland  Ecosystems 


草地是 陆地植 被的重 要组成 部分， 是 世界上 分布最 广的植 被类型 之一， 它覆盖 
了几乎 25% 的陆地 面积。 净初级 生产力 约占全 球陆地 植被净 初级生 产力的 1/3, 活 
生物量 的碳贮 量占全 球陆地 植被碳 贮量的 1/6 以上， 土壤 有机碳 贮量占 1/4 以上， 
在 只考虑 活生物 量及土 壤有机 质的情 况下， 草 地碳贮 量约占 陆地植 被总碳 贮量的 
25%。 最近 草地碳 库的研 究认为 天然草 地生态 系统是 每年约 0.5Pg 的碳汇 w 。由 
此 可见， 草 地在全 球碳循 环和气 候变化 中扮演 着重要 角色， 对降 低大气 CCh 浓度有 
重要 作用。 

中 国天然 草地面 积约为 4/10shm2, 是 我国面 积最大 的陆地 植被， 估计 我国天 
然草 地每年 总固碳 量约为 6X108t， 相当 于全国 年碳排 放量的 1/2。 但是草 地碳循 
环过 程研究 中还存 在极大 的不确 定性， 如对植 被生物 量特别 是占总 生物量 70% 〜 
90% 的 地下生 物量的 估测， 不同的 研究数 据相差 3 倍左右 [2'3] 。 

以 温度升 高为主 要特点 的全球 气候变 化是当 代人类 面临的 最重要 的生态 与环境 
问题， 而温 度升高 的罪魁 祸首之 一是空 气中二 氧化碳 浓度的 升高， 是 全球生 态系统 
碳平 衡失去 平衡、 碳汇 小于碳 排放的 结果。 全球 碳汇的 主要途 径之一 是全球 生物的 
吸收与 固定， 这 是一个 碳获得 过程， 它 主要体 现在植 物光合 作用、 植物 生长、 碳在 
土 壤中的 积累等 过程； 而碳释 放过程 是生物 呼吸、 植物的 死亡、 凋落 物的微 生物分 
解和土 壤碳的 氧化、 降解 及扰动 过程， 二者 之间的 差值可 以计算 碳平衡 特点， 负值 
表现为 碳源， 正值 表现为 碳汇。 在全 球生态 系统碳 固定过 程中， 森 林起着 重要作 
用。 以 往碳源 / 汇的研 究多集 中在森 林生态 系统， 对于 面积巨 大的草 地生态 系统特 
别是高 寒草地 生态系 统关注 不够。 未来草 地生态 系统将 是大气 C02 的源 还是汇 ，主 
要取决 于它对 气候波 动和人 类活动 的反应 模式。 据 预测， 全球 变化将 对草地 生态系 
统产 生显著 影响， 其中 土地利 用变化 对草地 碳循环 的影响 将会比 气候和 CCh 浓度变 
化 的影响 更大。 影响 草地生 态系统 碳贮量 的土地 利用活 动主要 包括过 度放牧 和草地 
开垦， 而 草地放 牧是天 然草原 最主要 的利用 方式。 过度放 牧降低 了地上 生物量 ，并 
极大地 减少了 以凋落 物和粪 便的形 式归还 给土壤 的碳量 [4] ， 相反土 壤呼吸 强度增 
大， 从而 加速了 土壤碳 素向大 气中的 释放。 放牧强 烈影响 植被的 叶面积 指数、 凋落 
物 形成及 土壤微 生物活 性等， 进而 影响生 产力的 形成。 例如， 一些研 究发现 在北美 
高草草 原上放 牧降低 了土壤 CCh 排 放量的 30%, 但也 有研究 表明放 牧可能 增加了 
土壤 C02 通量 [5] 。而 LeCain 等[6] 发现在 适当的 放牧强 度下放 牧对北 美草原 整个生 
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态系 统全年 C02 通量 的影响 很小， 主要随 植被和 土壤类 型及季 节性变 化而变 化[73。 
因此， 我们 特别需 要了解 较长时 间尺度 上土壤 碳库对 气候变 化和人 类活动 的敏感 
性。 因此， 一 旦草地 过牧， 其土壤 腐殖质 层中的 有机碳 就会迅 速氧化 而释放 出大量 
C02, 草地 就可能 由碳汇 转变成 碳源。 

草 原植物 固碳能 力的高 低取决 于许多 因素， 如草 原植被 类型、 同 一个类 型不同 
年 份的降 水量、 人类的 干扰类 型与程 度等。 草原 植物群 落固碳 高低首 先与草 原类型 
有关， 在我 国温带 草原， 自东部 的温带 草甸草 原到西 部的温 带荒漠 草原， 其 每年固 
碳量的 高低， 呈规 律性的 变化， 即东部 较高， 向西 部逐渐 减少。 东部草 甸草原 ，地 
上部分 每年每 平方米 可固碳 100g, 中 部典型 草原地 上部分 每年每 平方米 可固碳 
67g, 西部 温带荒 漠草原 地上部 分每年 每平方 米可固 碳只有 16g。 这 种不同 类型草 
原地上 部分固 碳量自 20 世纪 80 年代到 90 年 代末， 整体 下降趋 势十分 明显。 而就 
同 一个类 型草原 而言， 年度间 固碳量 变化也 很大。 这一变 化与气 候条件 的变化 ，尤 
其是 降水与 温度的 变化关 系及其 密切。 蔡学 彩等多 年研究 结果1~ 指出， 大针 茅典型 
草原 群落生 物量的 年际变 化与年 降水、 月 降水、 关键时 期降水 （4 〜 6 月和 6 〜 8 
月） 以及 1 〜 7 月 降水量 的变化 没有显 著的相 关性； 而在 年降水 量接近 的年份 ，群 
落 的地上 生物量 之间存 在显著 差异。 固碳 量是通 过生物 量来表 现的。 人为干 扰也可 
以提 高草原 植物群 落的固 碳量， 如 施肥、 灌水、 改 良土壤 物理与 化学性 质等。 

草原 生态系 统碳的 释放同 样由许 多因素 制约， 如草 原植物 呼吸、 草原 土壤呼 
吸、 凋落物 分解、 人为 干扰类 型与程 度等。 在 自然条 件下， 不 同草地 类型的 土壤呼 
吸 量变异 很大， 一般为 132 〜 900g/  (m2  •  a)  (C)。 而温 带草地 土壤呼 吸量为 
132~830g/  (m2  •a)[9]。 人类活 动对碳 的释放 有很大 影响。 草原开 垦对草 原碳释 
放影 响非常 显著， 温带草 甸草原 在开垦 以后， 不 同层次 有机碳 含量分 别损失 34% 〜 
38%[10]o  土壤沙 漠化对 土壤碳 释放也 有很大 影响， 土 壤呼吸 释放的 碳量均 随着草 
地沙漠 化的发 展而明 显下降 [11] 。 

草 原生态 系统的 碳平衡 是上述 碳固定 与碳释 放相互 博弈的 结果。 而草原 生态系 
统 的碳固 定与碳 释放是 由许多 因素决 定的， 在 自然条 件下， 降 水与温 度起着 重要作 
用， 所以草 原生态 系统在 自然条 件比较 好的情 况下， 碳 固定量 可能高 于碳释 放量而 
表现为 碳汇的 特征； 相反， 在自然 条件不 好的情 况下， 碳固定 量可能 低于碳 释放量 
而 表现为 碳源的 特征； 而在 某些特 殊的条 件下， 碳固定 量与碳 释放量 相当而 表现为 
中性的 特征。 由 于草原 生态系 统的碳 固定量 与碳释 放量一 般低于 森林生 态系统 ，所 
以我 们认为 草原生 态系统 的碳平 衡具有 弱碳汇 或者弱 碳源的 特征。 但 在人类 活动影 
响下， 草 原生态 系统的 碳汇或 者碳源 特征是 能够在 一定程 度上调 节或者 控制的 。如 
何创造 条件， 把 草原生 态系统 的碳平 衡始终 保持在 碳汇的 情况下 是我们 的目标 。因 
此， 必须 加强对 草地生 态系统 不同发 展阶段 （自 然和退 化生态 系统） 及其对 气候变 
化响应 的草地 生态系 统碳循 环过程 与机理 的理解 ，以 便加 强草地 生态系 统的碳 
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管理。 

难 题的主 要困难 所在就 是如何 权衡草 地的生 态功能 与生产 功能。 草地的 碳汇功 
能 只是草 地生态 系统很 重要的 生态服 务功能 之一， 但不 是唯一 和全部 功能， 所以必 
须要与 其他生 态服务 功能相 结合， 特别是 作为最 主要的 土地利 用方式 之一的 放牧活 
动， 承载着 牧民的 主要生 产资料 和生活 来源， 如 何在未 来气候 变化背 景下科 学利用 
草地 资源、 恢 复退化 的生态 系统， 同时 实现碳 汇功能 与草地 畜牧业 “ 双赢” 的局 
面， 从而发 展低碳 型草地 畜牧业 技术体 系和科 学的生 态补偿 措施， 将 是我们 面临的 
严峻 挑战。 
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草原与 草原动 物的协 同进化 

Plant-animal  Coevolution  in  the  Steppe 


“协同 进化” 这 一概念 首先由 Ehrlich 和 Raven 于 1964 年 提出， 主要研 究蝶类 
与植物 之间的 作用关 系[1]。 Janzen 将 “协同 进化” 定 义为一 个物种 的某一 特性反 
应 于另一 个物种 的某一 特性而 进化， 后者的 特征同 样回应 于前者 的特征 而进化 m。 
换句 话讲， “协同 进化” 应指一 个物种 （或 种群） 的遗 传结构 由于回 应于另 一个物 
种 （或 种群） 遗 传结构 的变化 而发生 的相应 改变。 近 年来， 人们对 “ 协同进 化”概 
念 的外延 又有新 的拓展 ，即 “协同 进化” 不 仅存在 于物种 之间， 而且 也存在 于生物 
与环境 之间， “协同 进化” 是在生 态上密 切相关 联的进 化™。 

关 于协同 进化的 模式， 目前 主要有 成对协 同进化 [4]、 扩散协 同进化 [51、 躲避_ 
辐射协 同进化 [6] 和多样 性的协 同进化 m 等。 协同 进化研 究已经 成为生 物学中 各学科 
研究的 交汇点 或结点 （endpoint)。 对于 草原与 草原动 物之间 的协同 进化关 系可以 
以 多因素 网络图 来表示 （图 1)[8 。 


图 1 草原 与草原 动物协 同进化 关系图 
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图 1 给 出了动 物与植 物间协 同进化 的研究 关系， 从 物种的 直观表 现型和 群落受 
各方 面相互 影响所 产生的 真实协 同进化 关系， 到 如何进 行样品 采集和 样品采 集所带 
来的 问题， 如受样 品采集 时间、 地域等 因素的 影响， 给 出了研 究动物 与植物 协同进 
化的 脉络。 当前 “协同 进化” 更多 的研究 集中于 “ 两两关 系”， 以此 来阐明 生态学 
和进化 学之间 的相互 联系， 如家畜 与植物 之间、 家畜 与菌根 之间、 传 播昆虫 与植物 
之间等 。在 “两两 关系” 研 究中， 如草 食昆虫 采食刺 激诱导 植物化 学防卫 反应机 
制、 植 物耐受 动物采 食的生 长补偿 机制、 适应于 植物性 质与分 布的动 物采食 理论以 
及 协同植 物与动 物的成 本与适 合度角 度阐释 适应进 化策略 等机制 已有所 进展。 但由 
于 “两两 关系” 会 受到其 他因素 的限制 或诱导 而发生 表观特 征或遗 传基因 上的调 
整， 目前 已经开 始从动 植物互 惠共生 的网络 结构方 式进行 研究， 以全 方位角 度来探 
索动 植物协 同进化 模式。 目前 已经开 始零星 出现这 方面的 研究， 这些 研究表 明网络 
结 构能更 好地、 全面 地阐释 动植物 的协同 进化。 同时， 我们仍 然需要 全面、 完整的 
对动植 物协同 进化机 制进行 研究， 这需要 我们研 究新的 方法来 评估在 网络模 式中不 
同 机制的 相对重 要性， 并在全 球选定 具有代 表性的 研究系 统进行 探究。 

草原 协同进 化的研 究极其 困难而 复杂。 第一， 协同 进化过 程十分 漫长， 人们所 
见的 无论是 动物还 是植物 的进化 特征与 表现， 都 是生物 经过若 干年的 适应而 产生的 
部分 或整个 种群遗 传组成 的系列 不可逆 变化的 结果， 试图通 过数年 的控制 性实验 
(manipulative  experiment) 检验 某种进 化特征 是十分 困难的 ，这 一 ■领 域的研 究首先 
受 到时间 尺度的 限制。 第二， 动植 物之间 协同进 化包括 植物组 分与动 物组分 两个方 
面， 研究 时必须 同时考 证它们 的若干 特征， 但 是有些 特征至 今还难 以定论 （如 某些 
植物 出现休 眠很难 被鉴定 为植物 与其采 食动物 协同进 化的结 果）。 第三， 动 植物之 
间协 同进化 存在等 级尺度 （hierarchy  scale) , 协同进 化特征 反映于 种群、 个 体与遗 
传几个 水平， 协同进 化既有 形态、 生理 过程也 有行为 与生态 过程， 这 些水平 之间相 
互 交织， 甚 至动植 物协同 适应与 进化特 征是在 不同水 平上的 对应， 由 此为解 释协同 
进化 机制增 加了复 杂性。 第四， 研究方 法的局 限性。 现 在对协 同进化 的研究 一般采 
用自然 比较方 法与控 制实验 方法， 前 者是在 自然状 态的梯 度环境 （如 高山垂 直梯度 
或草 原水分 与热量 的水平 梯度） 下， 通过 物种的 表现型 （phenotype) 与 基因型 
(genotype) 的 改变， 即 进化的 结果推 断协同 进化的 历史； 而 后者是 在人为 控制的 
某 种实验 条件下 （模 拟自 然）， 对 可能协 同进化 的物种 适应机 制进行 探索， 但两种 
方法的 研究效 率并不 能令人 满意。 第五， 现今主 要通过 路径分 析方法 研究协 同进化 
网络， 更好的 实验方 法和分 析工具 的出现 将帮助 研究在 “阶乘 设计” 之外 的复杂 
系统。 

尽管 如此， 人们 对动植 物之间 的协同 进化研 究仍然 表现出 极大的 兴趣。 自然界 
或 生态系 统中， 物种 间协同 进化有 许多问 题需要 我们去 研究。 例如， 需要明 确不同 
生物 之间是 互利还 是拮抗 关系， 需 要研究 协同进 化的对 称性关 系如何 （相互 选择的 
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程 度）， 需要确 定物种 协同进 化对群 落与生 态系统 的稳定 性贡献 如何， 需要 阐释协 
同进化 过程中 物种表 现型如 何适应 变化， 以及基 因型如 何与环 境互作 实现物 种协同 
进化， 及需 要说明 物种在 生物学 的各个 水平都 采取何 种有效 的生存 策略等 ['- 。 

草原 和草原 动物协 同进化 的研究 表明， 在群 落中某 一种群 对于其 他各种 群行为 
所 做出的 各式反 应是不 同种群 间互动 影响的 结果。 目前仍 然存在 的科学 难题： ①阐 
述动植 物协同 进化所 导致的 “两两 关系” 的重要 特征之 间的基 因相关 性是否 存在， 
甚至在 “十分 对应” （如 家畜 -传粉 昆虫、 家畜 -竞争 者对应 关系） 的 相互作 用中重 
要特征 之间的 基因相 关性如 何[11]? ②在 复杂系 统下， 多 种多样 “两两 关系” 互动 
对植物 特征、 动物特 征选择 的影响 如何？ ③草原 动植物 间协同 进化过 程中， 还会受 
到 生境的 影响。 生 境是如 何影响 动植物 间协同 进化， 并如何 与动植 物进化 相互交 
织？ ④ 网络分 析中决 定性因 素不止 一个， 如 何来比 较它们 的相对 贡献？ 这些 科学难 
题需 要我们 进一步 研究和 探讨。 
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草原退 化与气 候变化 

Grassland  Degradation  and  Climate  Change 


陆地占 全球总 面积的 29.  2%， 主 要由森 林和草 地植被 组成， 其 中森林 林地为 
18.9%, 草地占 4.  7%。 近一 个世纪 以来， 全球 气候正 在经历 一场以 变干暖 为主要 
特征 的显著 变化， 与此 同时气 候变化 引起了 很多自 然环境 问题。 地球 表面是 高度异 
质的， 因 此陆地 生态系 统对全 球变化 的反应 也具有 高度的 空间异 质性， 其中 相当一 
部分带 来严重 的负面 影响， 如 水资源 短缺、 生 态系统 退化、 冰川 退缩等 [1]。 气候持 
续 变暖已 是观测 事实， 所 带来的 影响已 是触目 惊心， 在过去 100 年中， 全球 平均地 
表气温 升高了 （0.74 士 0.  18)°C， 位于北 半球中 讳度地 区的我 国北方 温带草 原区的 
平均 气温在 1982 〜 1999 年 一直保 持上升 趋势， 最大 波动为 2.  9°C[2]。 联合 国政府 
间 气候变 化专门 委员会 编写的  Climate  Change  2007  :  The  Physical  Science  Basis 
的评估 报告中 指出， 到 21 世 纪末， 在 多种温 室气体 排放情 景下， 预 计全球 地表平 
均增暖 1.  1 〜 6.4°C， 海 平面相 应上升 0.  18 〜 0.  59m[3]， 同时， 高温、 热浪、 强降 
水事件 的发生 频率很 可能会 增加， 热 带气旋 （含 台风和 飓风） 的强度 可能会 增强。 
人类 对自然 环境的 干扰， 正在 以各种 方式、 规 模及强 度影响 着陆表 过程， 进 而对自 
然气 候造成 影响， 植被与 气候变 化关系 作为一 个亟待 解决重 大理论 和社会 需求问 
题， 已引 起了全 球范围 的高度 关注。 

中国是 世界第 二草原 大国， 拥有各 类天然 草原近 4 亿 hm2， 占陆地 面积的 
41.7%, 是森林 面积的 2.5 倍， 耕地 面积的 3.2 倍。 全球 性气候 变化， 特别 是由于 
温室效 应带来 的气候 变暖加 剧了我 国草原 生态环 境整体 恶化的 趋势。 草原退 化最明 
显的特 征是， 草原 植物群 落数量 减少， 种类成 分发生 变化， 生境条 件恶化 。在 
2008 世界 草地与 草原大 会上， 由 多名中 国学者 所做的 《中 国草原 研究和 发展》 的 
大 会报告 指出： 受全球 变暖、 气候 干旱等 自然因 素和人 为不合 理利用 等多重 因素的 
影响， 目 前中国 90% 的天 然草原 出现不 同程度 的退化 [4]。 尽 管人们 在竭力 挽留草 
原 退化的 脚步， 但从 20 世 纪初到 现在， 中国北 方草原 已向北 退缩约 200km， 向西 
退缩约 100km, 草 原每年 约减少 150 万 hm2 ， 且 这种趋 势还在 持续。 

我国草 原区主 要分布 在西北 地区， 年 降水量 一般为 300mm 左右， 草 原地区 
的气 候条件 主要取 决于地 理位置 和大气 环流， 而草原 植被在 调节气 候方面 也起着 
一定 作用。 近几十 年来， 由 于大量 自然植 被遭到 破坏， 导致大 面积草 原退化 ，这 
种 情况也 明显影 响到草 原地区 的气候 环境。 目前， 气 候干旱 已是全 国牧区 一个突 
出 问题。 据 内蒙古 主要气 象灾害 分析， 牧区 20 世纪 50 年代没 有发生 大旱， 但在 
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60 〜 90 年 代大旱 共发生 10 次。 进人 90 年 代后， 草原 地区旱 灾的频 率明显 提高， 
牧区近 40 年内干 旱发生 的频率 为轻旱 91.  4%， 即十 年九旱 [s3。 气 候变暖 及其所 
导致 的干旱 化趋势 使得我 国草原 退化速 度不断 加快， 据 统计， 近半 个世纪 以来， 
由于 北方草 原地区 开荒， 沙 化面积 扩大了  1.735X104km2, 约 占全国 现代沙 漠土地 
总 面积的 23.3%m， 盐碱化 面积也 在不断 增加， 草原 “ 三化” 形 势十分 严峻。 

草原退 化不仅 影响畜 牧业的 进一步 发展， 而且 也因草 地生态 失调， 使人 类生存 
的 环境条 件日趋 恶化。 众所 周知， 地球上 的绿色 植被是 土地的 “保护 伞”， 对生态 
环 境起多 方面的 作用。 植被可 以保持 水土、 涵养 水源、 防风 保土， 以 及促成 降水。 
苏联学 者长期 观察研 究结果 表明， 平均每 年森林 草丛区 的降水 量比无 林区多 
17.4%, 绝 对值多 93mmW。 美国 佛罗里 达州立 大学著 名的气 象学家 Davenport 和 
Nicholson 研究 降水量 和植被 间相互 关系后 指出， 植被 的变化 可使地 面的反 射率发 
生 变化， 植被的 覆盖度 越大， 反射率 越低， 降水越 多[8]。 我国学 者研究 认为， 当西 
北 地区绿 化后， 下垫 面的反 射率可 比现在 减少， 夏季降 水量可 能增加 110mmM。 
Davidson 和 Sclmell 等 进行了 多年的 研究后 认为： 草 原植被 在形成 有关地 区的降 
水方面 起着重 要作用 [1°] ， 因为 植被的 植物残 体在腐 烂以后 可产生 有机的 微粒碎 
屑， 这些肉 眼难以 看到的 碎屑散 布到天 空后会 在云层 中形成 冰核， 称之为 “生物 
源冰 核”， 而这些 冰核对 于形成 降水比 无机冰 核有效 得多。 因此， 草地植 被繁茂 
的 地区， 产 生的有 机冰核 就多， 相 应地降 水量也 较多。 因此， 可以 看出气 候变化 
对草原 退化、 沙化、 盐 碱化、 石 漠化影 响十分 严重， 气候干 旱是草 原退化 的重要 
原因 之一。 

草原退 化导致 草地环 境条件 变化， 环境条 件变化 又可引 起草原 退化， 并 形成恶 
性循环 （图 1)。 草原 环境变 化后， 气候 干旱， 土壤 含水量 减少， 土 壤肥力 降低， 
因而使 草地植 物生长 受阻， 草地 产草量 减少。 但由 于载畜 量不断 增加， 草地 的放牧 
压 力越来 越大， 结 果加剧 了草地 退化。 

草 原退化 的原因 是多方 面的， 不 利的气 候因素 加剧了 草原生 态恶化 的趋势 ，但 
不可 否认， 人类活 动是草 原退化 的另一 个重要 “元 凶”。 人为 破坏包 括开垦 草地、 
砍挖 植被。 新 中国成 立以来 全国先 后开垦 草地的 面积达 68 万 km2  ; 而过度 放牧是 
最为 严重而 普遍的 问题， 但 过度放 牧导致 草地退 化在短 期内不 易被人 们所认 识和察 
觉， 由于 牧区人 口不断 增加， 牲 畜数量 也随之 增多， 草 地载畜 量越来 越高， 以内蒙 
古 为例， 根据 1985 年草原 普查， 全 区天然 草地的 适宜载 畜量为 4429 万绵羊 单位， 
实际载 畜量为 5475 万绵羊 单位， 超载 1146 万绵羊 单位， 1992 年 6 月末实 际已达 
6941 万绵羊 单位。 因 此气候 变化和 人为干 扰哪个 因素为 引起草 原退化 的主因 ，在 
学界 还现无 定论， 不过 通常的 看法是 人为干 扰引起 草原的 破坏， 而气 候变化 加剧了 
这 一破坏 过程。 


草原退 化与气 候变化 
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图 1 草原退 化与气 候变化 关系图 

气候变 化是一 种自然 规律， 整个 地球历 史上存 在着许 多次的 变暖和 变冷， 而每 
一次 变化都 必然带 来生物 系统的 进化或 退化， 甚至是 灭绝。 但是 ，自 1850 年以来 
的气 候变化 又不同 于单纯 自然的 规律性 变化， 人为的 因素在 其中起 了决定 性的作 
用。 工 业化以 来温室 气体排 放导致 增温的 幅度、 速 度大大 增加， 这使 得中炜 度温带 
草 原的植 被活动 在季节 变化中 的振幅 加大， 另外 气候变 暖也使 得的植 物生长 季提前 
或延长 [u]。 自然系 统和人 类社会 系统的 适应能 力赶不 上这种 变化， 由此必 将使草 
原区出 现严重 的退化 现象。 

研 究和掌 握自然 规律， 准确把 握人类 活动与 气候变 化的关 系是促 进人与 自然相 
互 和谐的 基础和 前提。 气候变 化对草 原退化 的影响 长远而 广泛， 超出 了一般 意义上 
的大气 和污染 等环境 问题， 适应难 度大。 并 且气候 变化成 因十分 复杂， 大气 、海 
洋、 陆 地和人 类活动 之间集 中反映 于气候 变化， 关 系错综 复杂， 减缓难 度大。 适应 
和减缓 草原乃 至全球 的气候 变化， 必 须深刻 理解和 认识气 候变化 的科学 问题， 力求 
有 效把握 气候变 化以及 气候变 化预测 的不确 定性。 
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豆 科牧草 青贮中 蛋白质 的水解 与抑制 


Proteolysis  of  Ensiled  Legume  Forages  and  Its  Inhibition 


豆科牧 草在青 贮过程 中 由于自 身蛋白 酶及微 生物酶 的作用 使其大 部分真 蛋白被 
分解 为肽、 游离氨 基酸、 氨以及 胺等形 式的非 蛋白氮 （nonprotein  nitrogen, 
NPN)[IJ , 这 种因蛋 白质的 水解而 导致的 青贮饲 料中氮 组分的 变化很 大程度 上降低 
了青贮 饲料中 粗蛋白 的营养 价值。 牧草在 青贮过 程中蛋 白质的 水解是 不可避 免的一 
种 现象， 几乎在 整个青 贮过程 中都在 进行。 牧草 蛋白质 的水解 过程可 以被分 成两个 
阶段： 首先， 缩氨 酸发生 水解形 成游离 氨基酸 和肽； 其次， 氨 基酸被 水解形 成不同 
的 产物， 包 括氨、 有 机酸和 胺等。 在发 酵良好 的乳酸 型发酵 青贮过 程中， 豆 科牧草 
中 蛋白质 的水解 主要是 植物蛋 白酶的 作用将 蛋白质 水解形 成游离 氨基酸 和肽， 而大 
部 分氨和 胺则主 要是微 生物酶 的作用 （图 1)。 从豆科 牧草蛋 白组成 来看， 青贮后 
酶蛋白 核酮糖 _1，5 - 二磷酸 羧化酶 加氧酶 （占 牧草总 蛋白的 32% 〜 40%) 部 分在青 
贮 两天时 全部被 分解； 原生 质和叶 绿体中 的可溶 性蛋白 （占 牧草总 蛋白的 25%) 
大 部分被 水解； 而只有 叶绿体 膜蛋白 （占 牧草总 蛋白的 25%) 能够 大部分 保留， 
但从这 部分蛋 白质的 氨基酸 组成来 看其营 养价值 相对较 低[2 1 。 


植物 蛋白酶 

微生物 蛋白酶 


植 物蛋白 

青贮后 24~48h  H 
可溶性 NPN  (肽 -N+AA-N) 
青贮整 个过程  n 


可溶性 NPN  (  NH3-N  +  AA-N  +  胺） 


图 1 豆科牧 草青贮 时蛋白 质的水 解过程 


与 蛋白氮 相比， 豆科牧 草青贮 料中的 NPN 不能 被家畜 有效地 利用， 大 部分肽 
和 游离氨 基酸在 瘤胃中 进一步 快速降 解形成 大量的 NHs, 并 经瘤胃 壁吸收 后在肝 
脏中 合成尿 素而最 终以尿 氮的形 式排出 体外， 特 别是对 于快速 可发酵 碳水化 合物不 
足的 日粮。 这样豆 科牧草 也就不 能体现 高蛋白 牧草的 特性。 另外， 蛋 白质大 量分解 
为 NPN 也 会导致 家畜对 干物质 采食量 及日粮 总氮利 用率的 降低。 同时， 由于 NPN 
不 能被家 畜有效 地利用 而随尿 排出体 外还会 引起潜 在的环 境污染 问题。 研究 表明， 
苜蓿鲜 草中的 NPN 占其 总氮的 8%~18%, 青 贮后苜 蓿中的 NPN 可 以达到 其总氮 
的 44% 〜 87%Di  (表  1)。 

因此， 充 分了解 豆科牧 草在青 贮过程 中蛋白 质的降 解机制 并探索 如何有 效抑制 
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其 在青贮 过程中 蛋白质 的降解 程度， 将是 苜蓿等 优质豆 科牧草 青贮能 否成为 一种高 
质量 青贮饲 料亟待 解决的 问题， 也是目 前豆科 牧草青 贮研究 的一个 热点问 题[4’57。 
例如， 在 豆科牧 草青贮 过程中 蛋白质 水解的 机理方 面仍未 解决的 科学问 题有： 有哪 
些种 类的蛋 白水解 酶对牧 草蛋白 的水解 起主要 作用？ 这些 蛋白酶 （肽 链内切 酶和肽 
链外 切酶） 对牧草 蛋白水 解形成 NPN 各 组分各 自又起 到什么 作用？ 这些蛋 白酶的 
生物 学特性 及其在 整个青 贮过程 中的变 化是怎 样一种 情况？ 另外， 影 响豆科 牧草在 
青贮 过程中 蛋白质 水解程 度的因 素有哪 些等； 而 在抑制 豆科牧 草青贮 时蛋白 质的水 
解 方面， 由 于豆科 牧草在 青贮时 蛋白质 的水解 主要发 生在青 贮的前 两天， 特 别是青 
贮后第 一天， 青贮 料中蛋 白质的 水解速 率最快 [6]， 所以 一直以 来都没 有一个 有效的 
方法来 抑制蛋 白质的 水解。 这也是 如何有 效地抑 制豆科 牧草青 贮时蛋 白质水 解的重 
要科 学难题 之一。 


表 1 苜蓿 青贮前 后粗蛋 白的组 成变化 


氮组成 


CP/ 

(g/kg  DM) 

NPN 

(g/kg 总氮） 

nh3-n 

(g/kg 总氮） 

AA-N 

(g/kg 总氮） 

肽 -N 

(g/kg 总氮） 

苜 蓿鲜草 

222 

150 

2.  8 

66.  5 

80.  9 

萎 蔫苜蓿 

227 

171 

3.  43 

68.  3 

99.  1 

(割后 10h) 

苜 蓿干草 

237 

287 

5.  67 

120 

161 

苜 蓿青贮 

214 

684 

66.  9 

519 

98.  4 

自 McDonald  1981 年报道 牧草青 贮中蛋 白质水 解现象 以来， 国 际上对 如何抑 
制豆科 牧草中 蛋白质 的水解 及如何 使反刍 家畜有 效地利 用豆科 牧草青 贮的氮 素进行 
了 大量的 研究。 这些研 究主要 有物理 处理、 化 学制剂 处理、 生 物制剂 及生物 技术等 
方 法抑制 豆科牧 草在青 贮时蛋 白质的 水解； 同时， 通过 营养调 控来提 高反刍 家畜对 
牧 草中氮 的利用 效率。 

(1)  青 贮前通 过热处 理降低 苜蓿蛋 白质的 水解。 试验 证明， 苜蓿 在青贮 前经过 
热 处理后 能够显 著降低 蛋白质 的水解 程度。 Charmley 和 Veria[7: 在苜 蓿青贮 前将其 
用蒸 汽处理 2min， 结果 表明热 处理后 青贮料 中的蛋 白氮及 氨态氮 分别为 61.  3% 和 
5.1%， 而对 照组为 33.  5% 和 15.  5%， 显著 降低了 青贮过 程中蛋 白质的 水解。 但这 
种处理 方法只 适宜于 实验室 研究， 不宜用 于实际 生产。 

(2)  化学 添加剂 处理。 从研 究资料 来看， 目 前用于 抑制苜 蓿青贮 蛋白水 解的化 
学制剂 主要有 甲酸、 甲醛、 硫酸、 氨 溶液、 NaOH、 E 氯 乙酸以 及单宁 酸等。 研究 
表明， 利用 这些酸 制剂不 仅能够 增加青 贮料的 品质， 而 且对苜 蓿蛋白 水解形 成氨态 
氮、 游离氨 基酸具 有明显 的抑制 作用， 但考虑 到实际 生产， 这 些制剂 的适宜 添加量 
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及对 家畜生 产性能 的影响 还需进 一步的 研究。 

(3)  混合生 物制剂 处理。 在 苜蓿青 贮时混 合使用 酶制剂 和细菌 添加剂 （如 乳酸 
菌） 则 能够抑 制苜蓿 蛋白的 分解。 在青贮 时加人 乳酸菌 和复合 酶制剂 以及大 麦片后 
显 著降低 了青贮 过程中 蛋白质 的分解 程度。 另外， 益生 素和酶 制剂混 合添加 也对苜 
蓿 青贮过 程中蛋 白质的 分解具 有抑制 作用。 而从试 验结果 来看， 这种 方法对 苜蓿蛋 
白 水解的 作用非 常小， 而且 效果不 稳定。 

(4)  生 物技术 方法。 利 用生物 技术将 其他植 物中能 够抑制 植物蛋 白降解 的物质 
基因转 移到牧 草中培 育出含 有这种 物质的 转基因 苜蓿， 从而达 到降低 豆科牧 草在青 
贮 过程中 蛋白质 降解的 目的。 经 过研究 发现， 与 苜蓿蛋 白含量 相似的 红三叶 （7Vi- 
folium  prtense  L. ) 在青 ft 时其 NPN 仅从青 前的 4% 〜 12% 增 加到青 后的 
7%~56%, 显 著低于 苜蓿蛋 白的水 解程度 +8]。 后来 人们证 实红三 叶当中 含有大 
量 的多酔 氧化酶 (polyphenol  oxidase,  PPO) , 并且证 明这种 酶和红 三叶中 的咖啡 
酸反 应生成 了一种 苯醌类 物质， 它 能够与 蛋白质 结合从 而抑制 酶对蛋 白质的 降解作 
用。 所以， 人们 将红三 叶中的 PPO 这 种基因 转人到 苜蓿中 并培育 出含有 PPO 基因 
的苜蓿 品种， 但有关 这种转 基因苜 蓿做青 贮时其 蛋白质 水解情 况未见 报道。 有人试 
图 将控制 一些牧 草中的 单宁及 其含量 的基因 用于苜 蓿育种 当中， 以达 到降低 其在青 
贮及 瘤胃中 降解的 目的。 同时， 也 有人提 出在苜 蓿育种 工作中 培育蛋 白水解 酶含量 
低的 品种。 从目前 的研究 来看， 利 用生物 技术以 降低苜 蓿青贮 蛋白质 水解还 处于研 
究探索 阶段。 

目前， 抑 制豆科 牧草青 贮过程 中蛋白 的水解 方法总 体上有 降低青 贮料的 pH 和 
通过 添加某 种物质 （如 PPO) 来直 接抑制 苜蓿蛋 白酶的 活性。 但就降 低贮料 PH 的 
方法， 如青贮 时添加 复合酶 制剂、 乳酸菌 制剂、 甲酸或 硫酸以 及增加 青贮料 中的可 
发 酵碳水 化合物 而言， 虽然 能够提 高青贮 饲料的 品质， 但对苜 蓿蛋白 分解的 抑制作 
用仍未 能取得 理想的 效果。 原因是 使用这 些添加 剂青贮 苜蓿时 pH 的降低 速率较 
慢， 短 期内不 能达到 有效抑 制苜蓿 蛋白酶 活性的 pH， 即 PH 达到 4 以下。 而在这 
段 时间中 豆科牧 草中的 蛋白质 已大量 水解， 特别 是青贮 开始的 第一天 蛋白质 分解最 
多。 所以， 抑制 豆科牧 草在青 贮中蛋 白质水 解的关 键在青 贮后的 24 〜 48h 这段时 
间， 而 目前仍 然没有 一种有 效的方 法来解 决这一 问题。 考虑如 何抑制 豆科牧 草青贮 
中蛋 白质的 水解的 同时， 还 应从通 过营养 调控技 术方面 着手以 提高家 畜对豆 科牧草 
青贮过 程中蛋 白质水 解产物 NPN 利 用率。 因此， 豆科 牧草青 贮时蛋 白质的 水解机 
理和有 效抑制 方法， 以及如 何利用 营养学 手段提 高蛋白 水解产 物的利 用率是 当前饲 
草加 工贮藏 研究领 域综合 酶学、 植物生 理学、 生 物化学 及动物 营养学 等交叉 学科的 
基 本科学 难题。 
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栽培 牧草的 水分利 用效率 

Water  Use  Efficiency  of  Forages 


水资源 不足是 全世界 农业生 产共同 面临的 问题。 全 世界干 旱和半 干旱地 区的面 
积占 陆地总 面积的 1/3 以上 （约 43%， 逾 6 亿 hm2 耕 地）， 水 分亏缺 是全世 界陆生 
植物生 产的主 要限制 因素。 我 国是一 个严重 缺水的 国家， 人均 水资源 占有量 仅相当 
于 全世界 人均占 有量的 25%。 由于降 水在时 空分布 上的不 均匀， 我 国每年 受旱面 
积达 0.  2 亿〜 0.  27 亿 hm2 ， 南 北各地 常发生 旱灾。 

我 国农业 生产以 粮食作 物和经 济作物 为主。 灌溉条 件好的 耕地和 降水充 沛的季 
节主 要用于 粮食作 物和经 济作物 生产， 牧 草生产 则主要 分布在 土壤和 灌溉条 件差、 
自然 条件不 适合作 物生产 的非耕 地上。 因此， 牧草生 产面对 干旱的 威胁比 作物更 
甚。 提 高牧草 水分利 用效率 是充分 利用水 资源和 提高单 位土地 面积上 的牧草 产量， 
保障畜 牧生产 的持续 发展的 需要。 

水分 利用效 率指植 物生长 过程中 消耗单 位重量 （或 体积） 的水分 所生产 的同化 
产物 的量。 牧 草水分 利用效 率是多 种因素 综合作 用于牧 草生理 代谢和 生长发 育的结 
果， 通 常以生 物产量 （r) 与单位 时间单 位面积 的水分 蒸发量 （ET) 之 比来衡 
量™。 与粮 食作物 相比， 牧 草水分 利用效 率的研 究不够 全面和 深人， 但大致 可以将 
影 响牧草 水分利 用效率 的因素 分成三 大类。 

(1)  牧草 自身的 因素。 各种牧 草因根 、茎、 叶结构 形态上 的差异 和生长 特性的 

不同， 在同化 环境因 素能力 上差异 很大， 水分 利用效 率必然 表现出 差异。 同 一种牧 
草在不 同的生 长时期 （或 生长 年限） 水 分利用 效率亦 有显著 差异。 例如， 在 干旱和 
半干旱 地区， 沙打旺 （ AstragaZfw  Pall. ) 的 水分利 用效率 显著高 于紫花 

苜蓿 （ Mec?icago  •satira  L.  )[2’3] ; 生长 2 年的 紫花苜 蓿水分 利用率 显著高 于生长 1 
年的紫 花苜蓿 M  ; 同一种 牧草不 同品种 之间的 水分利 用效率 亦存在 差异。 

(2)  环境 因素。 牧草 的立地 环境， 如 土壤、 光照、 气温等 都是影 响牧草 生长的 
重要 因素。 有 利于牧 草生长 的因素 （如 土壤水 分含量 适中、 肥沃、 气 温变动 在牧草 
生长适 宜的范 围等） 均可 提高牧 草的水 分利用 效率。 同 一种牧 草种植 在不同 的生态 
环境条 件下， 其水分 利用效 率可相 差数倍 m 。 

(3)  栽培管 理技术 措施。 研 究结果 表明， 牧草 的播种 密度、 灌溉 方式、 灌溉 
量、 灌 溉时机 和施肥 等栽培 管理技 术措施 通过调 控牧草 生长发 育和生 理代谢 而影响 
牧草的 水分利 用效率 [6]。 

研究水 分利用 效率最 初是为 了确定 作物的 需水量 和灌溉 定额。 在 农田生 产条件 
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下， 作 物水分 利用效 率被定 义为农 田蒸散 消耗单 位重量 （或 体积） 的水， 作 物所能 
生产的 干物质 重量。 它是 作物生 物产量 （或 经济 产量） 与全 生长期 内耗水 量的比 
值， 单 位记为 g/kg。 这种 测定方 法将植 物代谢 和生长 的耗水 及田间 蒸发的 耗水一 
并计 人了水 分利用 效率， 主要用 于相同 生态条 件下不 同栽培 技术的 比较。 牧 草的收 
获 对象主 要是植 物的茎 和叶， 其 生长除 种间差 异外， 受 生长期 内土壤 水分和 肥力、 
气温 等变化 的影响 很大。 因此， 田 间条件 下以灌 溉用水 量和牧 草生长 量测得 的牧草 
水分 利用效 率变异 很大。 

近 年来， 许多研 究通过 测定叶 片的光 合强度 和蒸腾 速率来 分析植 物的水 分利用 
效率。 水分利 用效率 被定义 为单个 （或 单株） 叶 片蒸腾 散失单 位重量 水分所 合成的 
有机物 的量。 水分利 用效率 （WUE) = 叶片光 合速率 （Pn)  / 蒸 腾速率 （Tr)， 以 
ymol/mmol 为 单位。 在农田 生态条 件下， 亦可 以小群 体冠层 （或 数个 植株） C02 
通 量和植 物蒸腾 的水汽 通量之 比衡量 作物群 体的水 分利用 效率。 这种 测定方 法可以 
快速比 较牧草 种间、 品 种间， 甚 至杂交 后代个 体间水 分利用 效率的 高低， 筛 选节水 
栽培需 要的牧 草种或 品种。 但是， 这种测 定方法 不能衡 量牧草 整个生 长季节 内的水 
分利用 效率。 

综上 所述， 提 高牧草 水分利 用效率 需要在 牧草的 遗传改 良和栽 培技术 两方面 
努力。 

一般 认为， 牧 草根系 发达， 具有很 强的环 境适应 性和抗 旱性。 但是， 研 究结果 
表明， 牧草 抗旱性 的强弱 与水分 利用效 率并不 并行。 例如， 紫 花苜蓿 耐旱性 很强， 
原因 是其吸 收土壤 中水分 的能力 很强， 但生长 过程中 耗水却 很多， 水 分利用 效率不 
高[5’7)。 因此， 牧草 具有发 达的根 系还只 是提高 水分吸 收利用 的一个 方面。 大多研 
究 认为， 牧草 在根系 发达的 同时， 还需 要叶片 具有低 蒸腾、 高 光合效 率的特 性才能 
提高 水分利 用率。 然而， 光 合速率 与蒸腾 速率呈 密切的 正相关 关系， 降低蒸 腾势必 
会影 响光合 速率。 要解 决这对 矛盾， 需要植 物学、 植物生 理学、 植物生 态学、 牧草 
遗传 与育种 学等学 科共同 努力， 筛选和 创造出 在一定 的蒸腾 速率基 础上， 光 合速率 
显 著提高 的牧草 材料。 

在牧草 栽培技 术上， 提 高牧草 对水分 的有效 利用， 减 少水分 蒸发、 渗漏 损失是 
改善牧 草水分 利用率 的主要 措施。 目前 的研究 表明， 水 肥耦合 和利用 植物对 水分胁 
迫的生 理响应 改善牧 草水分 利用效 率最有 可能成 为提高 牧草水 分利用 效率的 技术措 
施。 但是， 在 不同的 生态条 件下， 不同 的生长 时期， 土 壤中需 要多少 水分和 怎样的 
营养成 分组合 才能发 挥出高 水分利 用效率 的耦合 效应？ 目前缺 少足够 的研究 数据。 
可能 需要用 特定的 牧草在 典型的 生态条 件下进 行数十 年的研 究才能 得到明 确的答 
案。 在减少 水分蒸 发和渗 漏损失 方面， 作物 的节水 灌溉技 术可以 借鉴。 但如 何利用 
牧草 密植、 匍 匐茎、 根系等 优势， 迅 速覆盖 地表， 充分 吸收根 层土壤 中的水 分以减 
少水分 损失， 也 是提高 牧草水 分利用 效率的 一项重 要研究 内容。 
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沙尘 暴与草 地植被 


Sandstorms  and  Grassland  Vegetation 


20 世纪 90 年代 以来， 沙 尘暴作 为生态 与环境 的严重 问题， 再度 引起人 们的关 
注， 因为 1993 年 以来， 我国连 续多次 发生沙 尘暴。 1998 年 4 月 15 日上午 9 时， 
内 蒙古西 部首先 出现了 遮天蔽 日的沙 尘暴， 持续 4 天， 历史 罕见。 其 中空气 中的总 
悬浮 颗粒最 高达到 69.  Omg/m5 ， 超过标 准值的 230 倍， 能见度 部分地 区仅为 300m ， 
这次 沙尘暴 波及长 江以北 的我国 大部分 地区， 北京、 济南 都受到 影响。 北京 泥雨纷 
飞， 造 成直接 经济损 失达到 3.  22 亿元 。而 2006 年 4 月 17 日 夜间的 那次沙 尘暴又 
是我 们记忆 中最为 深刻的 一次。 那次沙 尘暴， 影响 到我国 161 万 km2 ， 涉及 2 亿 
人， 北 京城区 每平方 千米降 落的沙 尘达到 10.  76t， 全市 “下”  了  33 万 t  土。 人们 
惊呼 “北 京下土 了”。 2010 年 3 月 19、 20 日， 中 国北方 出现了  7 年 以来最 严重的 
沙尘 天气。 这些大 量的沙 尘究竟 从什么 地方来 的呢？ 研究 表明， 虽 然每次 情况不 
同， 变化 很大， 但是在 多数情 况下， 我国沙 尘暴有 几个多 发区， 主要 集中在 南疆的 
塔克 拉玛干 沙漠及 其周边 地区、 北疆 的准噶 尔盆地 南沿、 甘 肃河西 走廊、 内 蒙古干 
燥沙漠 及青海 柴达木 盆地带 [1]。 在 自然条 件下， 这些地 区主要 是我国 干旱与 半干旱 
地区， 是草原 与荒漠 分布的 地区。 那么， 草 原在每 次沙尘 暴发生 中贡献 有多大 ，其 
中不 同类型 草原贡 献比例 如何？ 我们如 果能够 从数量 上弄清 楚这些 问题， 对 于沙尘 
暴有针 对性的 治理有 着重要 意义。 

我国土 地面积 辽阔， 气 候类型 复杂， 地 貌类型 多样， 因 而形成 不同类 型的草 
原， 不 同类型 草原在 组成、 结构上 表现出 不同的 特征。 温带草 甸草原 是温带 半湿润 
地 区地带 性的天 然草地 类型， 植 物主要 是由中 旱生、 多 年生丛 生禾草 及根茎 禾草和 
中 旱生、 中生 杂草类 组成， 草丛平 均高度 50cm 以上， 每 平方米 有植物 20 种 左右， 
平 均盖度 80% 左右。 温带典 型草原 是温带 内陆半 干旱气 候条件 下形成 的草地 类型， 
其植物 主要为 真旱生 与广旱 生多年 生丛生 禾草， 而在某 些条件 下由灌 木与小 半灌木 
组成， 草原平 均高度 30cm， 每 平方米 有植物 15 种， 平 均盖度 60% 左右。 温带荒 
漠草 原是温 带干旱 地区有 代表性 的草地 类型。 植 物主要 是多年 生旱生 丛生小 禾草为 
主， 并 有一定 数量的 旱生、 强旱生 的小半 灌木与 灌木， 草原平 均高度 15cm， 每平 
方米由 10 种左 右植物 组成， 平均盖 度只有 40% 左右。 而如 果草原 退化， 其 盖度将 
大大 降低。 而植 物群落 的盖度 与风蚀 有密切 关系。 王涛等 [2] 研究 表明， 风蚀 临界风 
速随植 被盖度 减少而 降低， 当植被 盖度达 70%， 只有 6 级 强风才 可引起 风蚀； 当 
植被 盖度为 10% 时， 大致 相当于 4 级的和 风就可 以引起 风蚀。 而在 南方， 树林下 
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没有草 本植被 覆盖， 水 土流失 仍十分 严重， 北方林 下如果 没有草 本植被 覆盖， 照样 
黄土 飞扬。 在 不同草 原与荒 漠植被 条件下 究竟多 大盖度 在多大 风力下 会引起 什么样 
的 沙尘起 落呢？ 如果 我们真 正清楚 了它们 之间的 关系， 对于治 理退化 草地， 防止沙 
尘 的起飞 是十分 重要的 依据。 

沙尘暴 是历史 上发生 过的不 可根治 的自然 现象， 但 人们是 否可以 通过治 理沙尘 
暴来减 少沙尘 暴的发 生呢？ 这 使我们 想起了 发生在 20 世纪 30 年代美 国的黑 风暴。 
1934 年 5 月 12 日， 在加拿 大西部 和美国 西部的 草原区 发生了 震惊世 界的特 大沙尘 
暴， 这 次沙尘 暴涉及 东西长 2400km, 南北宽 400km, 几 乎横扫 美国的 2/3 领土。 
从西海 岸到东 海岸， 刮 起了约 3 亿 t 表土， 其直接 后果使 美国冬 小麦严 重减产 ，比 
过去 10 年减少 51 亿 kg， 美国这 次黑风 暴主要 是美国 对半干 旱草原 植被的 破坏， 
是大量 开垦草 原为农 田的结 果[3~。 自那 以后， 美国人 聪明起 来了， 罗斯福 政府对 
沙 尘暴实 施专项 治理， 资 助起垄 计划， 种植防 护林， 实行土 地收购 与人口 安置政 
策， 同时改 革政府 机构， 治理沙 尘暴， 取得了 很大进 展+。 此 后多年 没有再 发生类 
似的 事件。 我国 也十分 重视沙 尘暴的 治理。 2000 年开 始实施 的京津 风沙源 治理工 
程就是 其中最 重要的 工程。 工程 规划范 围涉及 北京、 天津、 河北、 山西、 内蒙古 5 
省 （自 治区、 直 辖市） 的 75 个县 （旗、 市）， 工程 区国土 总面积 45.  8 万 km2 ， 其 
中 沙化土 地面积 10.  18 万 km2 。 工程要 求通过 对现有 植被的 保护， 封山 育林、 飞播 
造林、 人工 造林、 退耕 还林、 草地 治理、 小流 域综合 治理等 措施， 使 工程区 可治理 
的沙化 土地得 到基本 治理， 生态环 境明显 好转， 风沙天 气和沙 尘暴天 气明显 减少， 
从 总体上 遏制沙 化土地 的扩展 趋势， 使 北京周 围生态 环境得 到明显 改善， 促 进区域 
经济社 会的协 调发展 [7]。 在这一 重大工 程中， 草 地植被 的作用 如何得 到足够 的重视 
是 值得研 究的。 实 际上， 在 防治沙 尘暴的 一个重 要方面 沙源问 题上， 草地植 被是最 
重 要的。 草原 植物根 量大、 根系分 布浅、 细根比 例大是 草原植 被根系 的重要 特点， 
这一特 点对于 固土作 用十分 重要。 对内 蒙古锡 林流域 羊草杂 类草草 甸草原 0 〜 
100cm 根系 总量为 2600.  8g/m% 其 中粗根 （根 径〉 1.0mm)  481.  Og/m- ， 占总根 
量的 18.  49%; 而根 径小于 1.0mm 中根 与细根 总量占 81.  51%。 地下 部分根 系重量 
是地上 部分的 14.9 倍[8]。 而实验 表明， 包括 木本植 物在内 的植物 群落， 其 地下部 
分不同 粗细的 根系其 固土作 用十分 不同， 只 有那些 根系直 径小于 或等于 1mm 的细 
根， 才在 固土中 起主要 作用， 才具有 较强的 抗侵蚀 能力。 草原 植被的 地上覆 盖作用 
与地下 部分强 大固土 作用， 才充 分显示 其重要 的生态 功能。 所 以如何 在防治 沙尘暴 
中 充分发 挥草原 植被的 作用， 应该得 到我们 足够的 重视。 

科学 与实践 问题的 难点： 尽管 我国在 防沙治 沙领域 进行了 大量基 础研究 并实施 
了很 多工程 措施， 但仍然 存在以 下一些 问题： ①认识 上的片 面性。 在 20 世纪 50 年 
代 的防沙 治沙工 作中， 过 分强调 “向 沙漠进 军”， 幻想将 沙漠全 部变成 绿洲， 并最 
终消灭 沙漠或 荒漠， 这 种违背 自然规 律的资 源开发 与治理 模式， 反而 加剧了 土地的 
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荒 漠化。 ② 治沙与 脱贫想 脱节。 我 国沙漠 与沙化 地区大 多分布 在少数 民族和 贫困人 
口集 中分布 地区， 生态环 境相对 恶劣， 经济 落后， 靠天 吃饭。 由于长 期没有 找到生 
态 建设与 社会经 济发展 相互协 调的生 产-生 态优化 模式， 使得 多年来 形成了  “治理 
一破坏 一再治 理一再 破坏” 的 怪圈。 ③重 工程， 轻 研究。 由于基 础研究 薄弱， 对沙 
尘暴 的发生 机理、 过程 缺乏长 期深人 系统的 研究， 试 图通过 一系列 的重大 工程来 
“ 消灭” 沙 尘暴， 特 别是在 重大工 程中过 分强调 “植树 造林” 的 作用， 而 忽视了 
“草地 恢复” 的 功能。 

因此， 沙尘 暴的治 理是一 项长期 的系统 工程， 需要将 科技、 政策、 保护 和发展 
等有机 地结合 起来， 特别 是要将 “ 生态保 护”与 “生态 补偿” 等 措施密 切结合 ，提 
高农牧 民的生 态保护 意识， 调动他 们的积 极性， 从 而从根 本上走 “ 防沙” 为主、 
“ 治沙” 为 辅的生 态建设 之路。 
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草 坪草的 耐阴性 


Shade  Tolerance  of  Turfgrass 


草坪具 有美化 环境、 净化 空气、 调节 气温以 及消减 噪声等 作用和 功效， 是园林 
绿化不 可缺少 的组成 部分。 但是， 城市高 层建筑 的迅猛 发展、 城市 交通的 立体发 
展， 以及草 坪在园 林绿化 中的特 殊地位 —— 园 林树木 下层， 使 得几乎 不同地 方的草 
坪 在不同 程度上 受到建 筑物、 树木 尤其是 乔木、 灌木等 遮阴的 影响。 光是绿 色植物 
进行光 合作用 来保证 其生存 的首要 因子， 光合作 用是植 物生命 活动中 最重要 的生理 
过程 之一， 是形成 生物圈 初级生 物量和 次级生 物量的 基础。 当 温度、 土壤水 分和矿 
质营养 都能满 足植物 迅速生 长的要 求时， 光线的 减弱通 常成为 限制草 坪草生 长的最 
重要的 因子， 也是 园林绿 化亟待 解决的 难题。 

弱光这 一概念 在植物 生理学 上一直 都没有 严格的 定义。 一般 认为， 由于 人为条 
件或 非人为 条件， 导 致植物 生长环 境中光 照强度 永久或 显著低 于植物 的光饱 和点， 
但不低 于限制 其生存 的最低 光照强 度时的 光强， 可认为 是弱光 逆境。 

草坪 草耐阴 性是指 草坪草 在弱光 照条件 下的一 种适应 能力， 是草 坪草为 适应低 
光 量子密 度而产 生的一 系列的 形态、 生理 变化， 从 而保持 自身系 统的平 衡状态 ，并 
能维 持正常 的生命 活动的 能力， 是一 种复合 性状， 这种 能力由 草坪草 的遗传 特性和 
草坪草 对外界 条件的 适应性 两个方 面决定 [1] 。 草 坪草植 物对低 光量子 密度的 适应， 
包 括草坪 草在生 长发育 和生理 生化等 方面的 变化。 

光照 不足引 起植物 的个体 差异， 也 引起形 态学的 重建。 遮 阴下的 草坪草 有根量 
下降、 根茎 变短、 分蘖 减少、 高度 增加、 茎秆 纤细、 茎节 变长、 叶色 变淡、 叶片变 
薄、 角度平 展以及 生长势 减缓等 形态表 现[2-， 而其 中弱光 下有较 大的比 叶面积 、较 
长 的茎和 较长的 叶柄， 这 些形态 学指标 都是草 坪草向 光性以 及更多 去捕获 光的表 
现， 是植 物在弱 光逆境 的形态 适应。 

植 物叶片 解剖结 构对弱 光逆境 的适应 主要体 现在表 皮细胞 和栅栏 组织细 胞的形 
状及 其排列 方式两 方面。 表皮 形态结 构表现 为草坪 草细胞 凸透、 体积 膨大、 层数减 
少、 细胞壁 变薄、 表皮角 质膜变 薄或无 角质膜 M。 叶片 解剖结 构的变 化是增 强叶片 
细 胞对光 的捕获 能力， 有利于 光辐射 穿透叶 表皮到 达叶肉 组织， 或直 接在叶 片表皮 
中进行 光化学 反应， 提 高光合 能力。 

草坪 草在弱 光逆境 获得有 限的光 量子， 气孔 限制值 增加， 气孔导 度有所 降低， 
胞间 C02 浓度 降低， 光合速 率下降 [1]。 弱 光对草 坪草细 胞内部 的叶绿 体超微 结构也 
有 较大的 影响， 叶绿 体数目 减少， 个体 减小， 但叶绿 体的基 粒数和 基粒片 层数增 
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加， 如不耐 阴的草 坪植物 高羊茅 ( Festuca  arundinacea  ) 由 全日照 条件转 到遮阴 
环 境中， 每个叶 绿体的 基粒数 急剧上 升[5]。 植物 在弱光 逆境胁 迫能够 直接或 间接影 
响 植物的 光系统 II  (photosystem  H  ,  PS  H  ) 的 功能， 当环境 条件变 化时， 叶绿素 
荧光的 变化可 以在一 定程度 上反映 环境因 子对植 物的影 响~ 。 

植物 在一定 范围内 对光环 境有很 强的自 我适应 与调节 能力， 一些 植物在 低光照 
下 会通过 合成大 量的叶 绿素， 捕获 更多的 光能， 以 及合成 捕光色 素蛋白 复合体 n 
(light-harvesting  complex,  LHC  II  ) 以 适应阴 生环境 不 同光强 下的高 等植物 
叶片 细胞中 的色素 成分和 含量有 明显的 变化。 例如， 阴生植 物有较 高的叶 绿素含 
量， 其中 叶绿素 a/ 叶绿素 b  (Chla/Chlb) 值 较低， 为 2.0 〜 2.4， 阳生植 物则为 
2.  8~3.  6, 单位叶 面积的 Chll) 以及 Chi  (a  +  b) 含量 与植物 净光合 作用以 及光吸 
收有 密切的 联系。 

弱光条 件下， 一方 面草坪 草获得 较少的 光照， 减弱 了光合 作用和 能量及 碳水化 
合物的 产生； 另一 方面， 草坪植 物的叶 片经常 修剪， 叶片 的再生 需要更 多能量 ，贮 
存在 植物根 部或匍 匐茎的 能量会 被转移 到地上 部分， 这 样草坪 草贮存 的能量 （碳水 
化 合物） 就会 减少。 因此， 草 坪草在 弱光条 件下， 非结 构性碳 水化合 物以及 光合作 
用效 率均有 所降低 W 。 

在逆境 光照条 件下， 草坪植 物的生 理生化 特性也 会发生 相应的 变化， 如 对氧自 
由基有 清除作 用的超 氧化物 歧化酶 （superoxide  dismutase， SOD)、 过氧 化氢酶 
(catalase,  CAT) 的 活性、 过氧 化物酶 （peroxidase， POD)、 抗坏 血酸氧 化物酶 
(ascorbate  peroxidase,  APX) 和谷 耽甘肤 还原酶 （glutathione  reductase,  GR) 和 
膜脂 质过氧 化产物 （malondialdehyde， MDA) 的含量 等都会 发生变 化[9] 。 这些变 
化 又会进 一步影 响植物 的光合 作用， 而且这 种影响 因其生 长的生 境不同 表现出 
差异。 

弱 光逆境 影响植 物营养 元素的 吸收能 力与吸 收比例 。弱 光下番 茄植株 叶片内 
氮、 钾含量 升高， 磷含量 不变， 弱 光还导 致叶片 内硝酸 还原酶 (nitrate  reductase, 
NR) 活性的 降低， 而根 部硝酸 还原酶 活性下 降幅度 更大， 使 植株对 硝态氮 的吸收 
量 增多， 以满足 植物体 对氮素 的需求 [1°]。 

综上 所述， 目前， 国内 外学者 虽然对 草坪草 耐阴性 进行了 大量研 究并取 得了阶 
段性的 进展， 但 是主要 以宏观 观察和 形态解 剖研究 为主， 涉及 光合作 用特性 及植物 
耐阴性 的生理 机理， 虽 取得了 一定的 进展， 但仍 然缺乏 对草坪 草耐阴 性这一 复合性 
特点 的全面 测试， 一 些研究 是建立 在对彼 此独立 的几个 指标的 研究结 果上， 因而很 
难 客观、 真 实地反 映出植 物真正 的耐阴 能力。 在 分子水 平上进 行植物 耐阴机 理的研 
究， 如光合 活力、 叶绿体 运动及 其光合 特性， 以及 电子传 递链、 光合 作用单 元等尚 
属起步 阶段。 
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草 坪的生 态作用 


The  Ecological  Functions  of  Turf 


草坪是 城镇绿 化中应 用最多 的植物 材料， 一 般占城 镇绿化 面积的 30% 以上。 
草坪植 物除了 具有其 他绿化 植物的 一些生 态功能 （如 缓解 城市的 “热岛 效应” 、美 
化城市 环境、 增 加城市 碳汇、 净 化城市 空气和 水土保 持等） 外， 还具 备为人 们提供 
绿 色休闲 场地、 降低城 市浮尘 污染， 以及 对城镇 工矿企 业污染 土壤的 绿化与 修复等 
特殊 的功能 m 。 

城 市热岛 效应是 城市气 候典型 的特征 之一， 城市热 岛的形 成一方 面来源 于城市 
密 集的人 群及其 空调、 取暖 器等日 常生活 所需的 电器所 发出的 热量； 另一方 面是由 
于 城市基 本上被 水泥、 沥青 等比热 容大的 物质所 覆盖， 吸收热 量多， 蒸发耗 热少， 
热 量传导 较快， 而 辐射散 失热量 较慢， 使得 太阳辐 射能量 集聚在 城市， 导致 白天升 
温快， 夜晚 降温慢 

草坪植 物主要 通过其 光合作 用来吸 收和贮 存太阳 的辐射 能量， 通 过蒸腾 作用来 
吸收环 境中的 热量， 从 而达到 缓解城 市热岛 效应的 效果。 

光 合作用 是指植 物利用 其体内 的光合 色素， 在阳 光的照 射下， 将 二氧化 碳和水 
转化为 碳水化 合物， 并释 放出氧 气的生 化过程 （图 1)。 植物光 合作用 每同化 1 个 
氧分子 要吸收 8 个光 量子， 每同化 lmol 的二氧 化碳， 植物能 够储存 469kJ 的太 
阳能 M。 


co2+h2o 


光照 


叶绿素 、酶 


O2  +  (C6H10O> 


图 1 植 物的光 合作用 反应式 


植 物的光 合效率 是决定 其对太 阳能量 吸收与 转化的 关键， 光 照强度 和时间 、环 
境二 氧化碳 浓度、 温度、 植物营 养与水 分供应 等环境 条件都 会影响 植物的 光合效 
率。 城市环 境对草 坪植物 的干扰 较为严 重[4]， 城 市中许 多草坪 都会受 到建筑 物遮阴 
的 影响， 从而 造成光 照强度 和光照 时间的 改变； 人们在 草坪上 的休闲 活动一 方面会 
对 草坪造 成践踏 胁迫， 同 时也会 改变草 坪植物 的局部 小气候 条件， 从 而影响 到光合 
效率。 

另外， 不 同的草 坪植物 种类通 过光合 作用吸 收太阳 能的能 力也有 显著的 差异， 
高 羊茅、 草地早 熟禾、 多 年生黑 麦草、 剪股 颖等冷 季型草 坪植物 是碳三 （c3) 植 
物， 即 通过磷 酸甘油 酸为最 初产物 的卡尔 文循环 途径固 定二氧 化碳； 而 狗牙根 、结 
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缕草、 假 俭草、 海滨 雀稗等 暖季草 坪植物 是碳四 （CO 植物， 即通 过草酰 乙酸为 
最初 产物的 G 途径固 定二氧 化碳。 C4 植 物固定 CCh 的酶 （磷 酸烯醇 式丙酮 酸羧化 
酶， 简称 PEP 羧 化酶） 与 C02 的亲和 力强于 C3 植 物固定 CCh 的酶 （1，5 -二 磷酸核 
酮糖羧 化酶， 简称 RuBP 羧化 酶）， 因此 G 植物 即使在 高温、 干旱等 逆境条 件下、 
在气孔 关闭、 体内 C02 浓度 较低的 条件下 仍能进 行光合 作用， 光 合效率 较高， 因此 
也称为 高光效 植物。 

由于草 坪草种 的光合 效率有 差异， 城市 光照、 二 氧化碳 浓度、 温 度等环 境条件 
也极其 复杂， 迄今为 止还没 有草坪 植物通 过光合 作用对 城市环 境降温 效应贡 献的具 
体 数据。 

植 物的蒸 腾作用 是指植 物根系 从土壤 中吸收 水分， 通过植 物叶片 上的气 孔以水 
蒸气 状态散 失到大 气中的 过程。 植 物体内 的水分 通过蒸 腾作用 变为水 蒸气时 会从环 
境中吸 收热能 [5]， 一 般植物 每蒸腾 lg 水会 从环境 中吸收 2.  4kJ 的 热量， 因此 ，草 
坪植物 的蒸腾 作用能 够降低 城市的 温度， 缓解 城市热 岛效应 [6] 。 

植 物的蒸 腾作用 不仅受 光照、 温度、 水分、 风 等环境 条件的 影响， 而且 还受植 
物叶片 上气孔 分布与 开闭、 叶片 两面的 角质层 厚度等 自身的 调节和 控制。 由 于城市 
环 境的复 杂性， 草坪 植物通 过蒸腾 作用对 缓解城 市热岛 效应的 作用至 今也未 能够具 
体 量化。 

城 市是地 球上碳 排放最 集中， 也是单 位面积 排放量 最大的 区域， 低碳城 市的建 
设 不仅要 降低人 们日常 生活、 工业 生产、 城市 建设、 交通 等方面 的碳排 放量， 而且 
需要充 分利用 绿化植 物来增 加碳汇 [; 。 草坪植 物在绿 化美化 城市的 同时， 能 够利用 
其自 身的光 合作用 来吸收 与同化 环境中 的二氧 化碳， 增加 城市的 碳汇。 由于 植物碳 
汇 的研究 才刚刚 起步， 目前还 没有关 于草坪 碳汇的 测定、 模型 建立与 计算等 方面的 
研究 报道。 

目前世 界上有 50% 以上 的人口 居住在 城市， 大量 的城市 人口每 天都要 呼吸氧 
气、 并释放 出二氧 化碳， 城市空 气很容 易出现 二氧化 碳浓度 过高， 而 氧气不 足的问 
题， “ 氧吧” 随 之顺应 而生。 如前 所述， 城市绿 化植物 能够通 过光合 作用， 吸收空 
气中 的二氧 化碳， 并 释放出 氧气， 因此是 天然的 “氧 吧”。 这 也是为 什么人 们觉得 
在植 被丰富 的公园 里空气 清新的 原因。 人们 感觉空 气清新 除了氧 气含量 较高外 ，空 
气的清 洁也很 重要， 由于城 市工业 生产、 车辆 交通、 人 类活动 等都会 排出一 些废气 
和微小 的尘粒 等空气 污染物 [8]， 这 些污染 物会对 引起人 类呼吸 系统的 病变。 草坪植 
物 不仅能 够与其 他植物 一样， 通过光 合作用 来增加 氧气、 减 少二氧 化碳， 而 且还能 
够通过 吸附和 消除浮 尘来净 化城市 空气。 

草坪主 要通过 以下两 方面的 作用来 减少空 气中的 浮尘。 

(1) 杜绝 浮尘的 产生。 草坪能 够对地 表形成 一种完 全的地 毯式的 植被覆 盖层， 
从 而将土 壤固定 在草坪 下方。 一般草 坪植物 具有地 下的根 状茎， 或地 表的匍 匐茎， 
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或 密集的 分蘖， 草坪 植物地 下的根 状茎和 地表的 匍匐茎 能够相 互交叉 生长， 从而形 
成 致密的 根状茎 或匍匐 茎网络 系统， 与 交织的 “ 地毯”  一样， 将 土壤完 全覆盖 ，而 
且其 根状茎 或匍匐 茎的节 上都能 长出不 定根， 牢牢地 扎在土 壤中， 因此， 草 坪“地 
毯” 不仅形 成牢固 的地表 覆盖， 防止 浮尘的 产生， 而且能 够固定 土壤， 防止 雨水冲 
刷 而引起 的土壤 流失。 

(2) 清除 吸附的 灰尘。 草坪植 物叶片 表皮着 生的表 皮毛、 刚毛等 结构增 加了叶 
片对空 气中微 小尘粒 的吸附 能力， 草坪叶 片吸附 的灰尘 会因降 雨或喷 灌淋洗 到草坪 
的下部 的枯草 层中， 在微生 物的作 用下完 全与草 坪植物 的枯叶 结合， 逐渐形 成草坪 
的有机 质层。 由于 草坪上 层致密 的茎叶 覆盖， 即 使再大 的风， 也不会 使之重 新飘浮 
到空 气中。 其 他园林 植物叶 片也能 吸附空 气中的 灰尘， 叶片上 吸附的 灰尘会 因雨水 
的冲洗 而淋到 地表， 但在干 燥的气 候与风 的作用 下又会 重新飘 浮到空 气中， 浮尘只 
是在 树叶、 地表、 空 气之间 循环， 不能 被彻底 清除。 

最近 的研究 发现， 许多草 坪植物 对土壤 重金属 污染具 有非常 高的耐 受能力 ，假 
俭草、 海滨雀 稗等草 坪植物 对重金 属的耐 受能力 甚至超 过了用 于土壤 重金属 污染修 
复的 重金属 超富集 植物。 海滨雀 稗对土 壤铅污 染的耐 受能力 可高达 3000mg/kg, 
对土 壤镉污 染的耐 受阈值 可高达 254mg/kg， 在 其耐受 阈值范 围内， 草坪的 生长与 
生 理指标 都没有 显著的 下降。 更加 有意思 的是， 海 滨雀稗 与其他 植物完 全不同 ，其 
根系能 够吸收 和固定 非常高 浓度的 重金属 离子， 却几乎 不向地 上茎叶 转运。 目前尚 
不清楚 重金属 离子为 什么能 够只固 定在其 根系组 织中， 需要进 一步的 科学研 究来阐 
明。 然而， 这 种独特 的机制 为城市 污染土 壤的绿 化利用 带来了 可能， 在非常 难以治 
理的 高度污 染的工 矿废弃 土壤上 可以进 行草坪 绿化， 一 方面可 以将土 壤污染 物固定 
在 地下根 系中， 避免污 染物的 扩散； 另一 方面可 以绿化 和美化 环境， 而且人 类在草 
坪 上的休 闲活动 也比较 安全。 

然而， 植 物通过 光合和 蒸腾的 降温作 用与植 被的冠 层面积 相关， 草坪的 植被冠 
层 与高大 的绿化 树木相 比要小 得多， 但是 草坪植 物的抗 逆性能 极强， 而且草 坪还能 
为人们 提供休 闲活动 的绿色 场地， 这些 特点是 其他所 有植物 都不具 备的。 我 国城市 
人 口高度 密集， 人们都 希望能 在安全 开阔的 草坪绿 地上进 行休闲 和健身 活动， 在阳 
光和 草坪上 长大的 孩子要 比室内 长大的 孩子更 聪明。 因此， 在 城市绿 化的应 用中， 
应注重 树木、 花卉、 草坪 的有机 结合， 取彼 之长， 补己 之短， 共同构 建一个 功能协 
调 的立体 化绿地 系统。 

目前， 草坪 的生态 功能经 常受到 人们的 误解。 例如， 草坪 耗水量 过大， 草坪病 
虫 害多， 容易造 成环境 污染， 等等， 以 至于有 些城市 专门对 草坪的 应用进 行了限 
制。 其 实对草 坪的指 责都是 源于对 草坪的 误解。 草坪需 水量在 草种之 间存在 很大的 
差异， 结 缕草、 狗 牙根等 C4 的 暖季型 草种比 草地早 熟禾、 剪股颖 等(：3 的冷 季型草 
种对 水分的 要求低 很多， 也比 绝大多 数绿化 树种低 很多。 另外， 许多 草坪植 物对水 
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质 的要求 很低， 城市再 生水、 甚至生 活污水 都能用 于浇灌 草坪。 “草坪 耗水量 过大” 
的误解 源于： ①许 多城市 绿化草 坪选用 不当。 例如， 长三角 地区城 市绿化 草坪选 
用了 为高尔 夫球场 果岭选 育的草 坪品种 “矮 生百慕 大”， 北京 等缺水 城市选 用了草 
地 早熟禾 等抗旱 性较差 的草坪 草种； ② 用自来 水浇灌 草坪， 浪费水 资源， 也造成 
草坪 与居民 争水的 假象； ③ 草坪水 分管理 失当， 经常性 地对草 坪进行 喷灌， 而每 
次喷灌 的水分 仅停留 在地表 3cm 以内， 人为引 导草坪 根系无 法向下 生长， 抗旱性 
下降。 一般草 坪的根 系深度 可达到 50cm 以上， 减少灌 溉次数 有利于 草坪根 系向下 
生长， 并增加 其抗旱 能力。 “草 坪病虫 害多， 容易造 成环境 污染” 的 误解也 是源于 
我 国大面 积的绿 化草坪 没有选 用适应 于我国 气候、 土壤 的草坪 品种， 而是盲 目地使 
用美欧 等发达 国家根 据他们 当地气 候条件 选育的 品种， 这些品 种在我 国或多 或少地 
表 现出了  “水土 不服” 的 症状， 以及病 、虫、 草害的 发生与 危害， 再 加上我 国草坪 
管理 者知识 水平的 不足， 草坪一 旦出现 问题， 不是从 根本上 去解决 问题， 往往是 
“病 急乱投 医”， 滥用 农药， 不 但对草 坪的健 康没有 益处， 而且 还引起 了农药 的流失 
与对 环境的 污染。 

因此， 我 们一方 面需要 针对我 国特有 的气候 与土壤 条件， 开展有 自主知 识产权 
的草坪 新品种 选育， 并 与逐步 建立与 之相适 应的草 坪管理 规范， 从根 本上消 除人们 
对 草坪的 误解， 充分 发挥草 坪应有 的生态 功能； 另一方 面需要 对草坪 的降温 、增 
氧、 增加 碳汇、 清 除浮尘 等生态 功能进 行大量 的研究 工作， 并 在此基 础上建 立数学 
模型， 对草坪 的各项 生态作 用进行 量化， 为规划 与建设 “天人 合一” 的宜居 生态城 
市作出 贡献。 
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高 原畜禽 低氧适 应的生 理与遗 传机理 

The  Physiological  and  Genetic  Adaptation  to  Hypoxia 
in  Domestic  Highland  Animals  and  Fowls 

全世 界大约 1.4 亿人 生活和 工作在 2500m 海拔 以上的 地区， 主 要包括 喜马拉 
雅 山脉、 安第斯 山脉和 埃塞俄 比亚高 原[1]。 高原恶 劣环境 表现为 低压、 低氧、 高寒 
和高 辐射， 其中低 氧最为 突出。 由 于长期 的自然 选择和 进化， 在高原 环境中 形成了 
很多 适应低 氧条件 的动物 类群， 如藏 羚羊、 斑 头雁、 雪豹、 豚鼠、 羊驼、 高原鼠 
兔、 蜂鸟 和火烈 鸟等典 型高原 野生动 物以及 牦牛、 藏 黄牛、 藏猪、 藏獒、 藏鸡 、藏 
山羊、 藏 绵羊和 藏马等 畜种。 

低地 人群和 动物进 人高原 后常伴 有红细 胞数量 增多、 血红 蛋白含 量急剧 增高、 
动 脉血氧 饱和度 下降， 出 现心功 能减弱 甚至右 心衰竭 的临床 症状， 表 现为病 理性肺 
动 脉高压 （HAPE) 和兽 胸病。 而畜禽 的高原 反应严 重影响 其生产 性能， 是 高原良 
种 引进、 驯化 和推广 养殖的 瓶颈。 例如， 在高原 饲养的 低地商 品猪生 活力受 到严重 
影响， 食欲 低下、 疾病 抵抗力 减弱， 特 别是仔 猪存活 率低； 配种 怀孕受 到影响 ，有 
的养 殖场在 公猪闲 置时干 脆把公 猪运送 到附近 低海拔 饲养。 

高 原民族 和动物 低氧适 应的生 理途径 是多层 次的， 存 在很大 差异。 藏族 和埃塞 
俄 比亚人 很少出 现慢性 高山病 (CMS), 而 安第斯 人却很 普遍； 藏族 人血氧 饱和度 
低， 血红蛋 白浓度 正常， 但 血流速 度是平 原人的 2 倍， 保证 了足够 氧传递 能力； 安 
第 斯人血 氧饱和 度低， 但血红 蛋白浓 度高， 保证 了足够 氧运输 能力； 埃塞俄 比亚人 
血氧 饱和度 正常， 血 红蛋白 浓度也 正常， 可能是 血红蛋 白具有 高的氧 亲和力 保证其 
足够 的氧摄 取能力 [241。 高原 鼠兔、 野 牦牛、 家 牦牛、 藏鸡、 藏绵羊 和藏山 羊血液 
都具 有高的 红细胞 数和血 红蛋白 浓度， 藏 绵羊、 牦牛这 两种高 原动物 肺泡数 目多， 
体 积小， 单 位面积 内肺血 管数目 较多， 肺 泡隔内 弹性纤 维含量 较多， 这有利 于肺动 
脉血 液向肺 内的灌 注和减 缓肺动 脉压力 的 升高。 

高 原动物 低氧功 能性突 变主要 在血红 蛋白上 发现， 而其他 低氧相 关基因 突变少 
见 报道。 安 第斯山 美洲驼 和羊驼 血红蛋 白具有 高氧亲 和力， 是因天 冬酰胺 代替了 
P2  (NA2) 的组氨 酸[4]。 分 布于海 平面到 4300m 高山 的鹿鼠 珠蛋 白存在 两个低 
氧功能 突变， 其突变 频率随 海拔升 高而升 高:[5\ 斑头雁 是青藏 高原一 种最典 型的耐 
低氧 鸟类， 突变 Pro_119a  (H2)  -Ala 造成 了斑头 雁血红 蛋白高 的血氧 亲和力 M。 
最近， 通过全 基因组 扫描和 候选基 因分析 发现了 藏族人 3 个低氧 适应性 基因， 分别 
是 低氧诱 导因子 _2a  (HIF-2a,  EPAS1) 基因、 脯氨酸 羟化酶 -2  (PHD2,  EGLN1) 
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基 因和过 氧化物 酶体增 殖物激 活受体 -a  (PPARA) 基因 M。 这 3 个 基因都 是低氧 
诱 导因子 （HIF) 调控 信号通 路上的 基因， 为今 后的高 原动物 低氧适 应研究 新增了 
方向， 但 这些基 因发生 的分子 调控网 络仍待 解决。 

高原动 物和人 群低氧 适应性 分子调 控网络 还少见 报道。 但 在细胞 低氧反 应的分 
子 调控网 络解析 方面已 有深人 报道。 通 过体外 实验已 经报道 上百个 低氧诱 导因子 
(HIF) 调控的 低氧反 应靶基 因[8]。 最近通 过转录 本测序 （RNA-seq)、 染色 质免疫 
共沉 淀-基 因芯片 (ChIP-chip) 和染色 质免疫 共沉淀 -测序 (ChIP-seq) 等高 通量检 
测平 台技术 检测出 了上千 个细胞 低氧反 应基因 并建立 了低氧 反应调 控网络 [”'_。 

综上 所述， 高原民 族和动 物低氧 适应的 生理和 遗传机 理还缺 乏系统 研究， 特别 
是高原 畜禽的 低氧适 应的生 理和遗 传机理 还远未 清楚， 仅 有零星 报道。 低氧 适应涉 
及 几乎整 个生命 系统， 既然 三个高 原民族 之间都 存在不 同的低 氧适应 的生理 机制， 
高 原民族 和动物 之间以 及高原 动物之 间更有 可能存 在不同 的生理 机制。 不同 途径的 
生理适 应产生 的遗传 机理， 包括低 氧适应 的突变 机制、 分子调 控机制 和表观 遗传机 
制， 都是 今后低 氧适应 研究领 域的关 键科学 问题。 而高 原畜禽 是高原 养殖业 不可多 
得的动 物遗传 资源， 同时 也是低 氧模式 动物， 高 原畜禽 低氧适 应的生 理与遗 传机理 
无疑 是其开 发利用 所面临 的科学 难题。 

高原 畜禽较 高原民 族和野 生动物 在高原 定居的 时间短 得多， 低氧 适应性 生理和 
遗传 机理具 有其特 殊性。 围绕 该科学 难题， 可以 发挥畜 禽动物 样品来 源广泛 和可操 
作 性强的 优势， 开 展测定 低氧相 关的心 肺功能 指标、 血液学 指标、 血流动 力学指 
标、 心肺 血管系 统显微 结构、 细 胞代谢 酶学等 研究， 确 定低氧 适应的 重要生 理机制 
和标志 性表型 特征； 采用 基因组 表达谱 芯片和 SNP 分型 芯片、 microRNA 芯片、 
深度 测序、 蛋白 质组学 等高通 量检测 技术， 结合基 因功能 注释、 基因 网络分 析等生 
物 信息学 手段， 深 人解析 低氧适 应复杂 的分子 调控网 络和筛 选关键 基因， 最 终找到 
高原 畜禽低 氧适应 的功能 突变。 

高 原畜禽 都是未 经系统 选育的 亟待改 良提高 的原始 品种， 低地高 产品种 受低氧 
瓶 颈制约 不能适 应高原 养殖， 揭示高 原畜禽 低氧适 应遗传 机理， 挖掘 低氧适 应的特 
色 基因， 是标 记辅助 培育兼 有高原 畜禽耐 低氧和 低地品 种高生 产性能 两优点 的藏系 
杂 优品种 的前期 基础。 同时， 高原畜 禽作为 高原低 氧适应 的动物 模型， 相关 研究可 
为高原 反应、 低氧相 关疾病 如癌症 以及高 原人群 和高原 野生动 物的低 氧适应 领域的 
研 究奠定 基础。 
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外来 动物入 侵的危 害机理 

The  Hazard  Mechanism  of  Exotic  Animal  Invasion 

动 物人侵 是指外 来动物 在自然 状态或 人类作 用下， 在异地 定居、 繁殖和 扩散， 
最终 明显影 响或改 变迁居 地的生 态环境 及动物 种群的 事件。 外 来动物 对本地 动物带 
来的危 害包括 捕食、 竞争、 杂 交以及 携带病 原微生 物和寄 生虫造 成它们 患病和 
死亡。 

畜牧生 产领域 的动物 人侵涉 及畜禽 驯化后 的群体 定居和 扩散、 品 种形成 后相互 
间 的基因 交流以 及始于 20 世纪 中叶专 门化品 种的全 球推广 和普及 1 1 3] 。 畜牧 业物种 
人侵的 危害主 要表现 在近些 年盲目 引种和 杂交造 成本地 品种遗 传多样 性损失 和基因 
污染。 在 过去几 十年， 随着繁 殖技术 和标准 化生产 技术的 应用及 发展， 专门 化品种 
在全世 界得到 推广， 突 出表现 在鸡、 猪和 奶牛生 产上。 外来畜 种的引 进方式 包括畜 
禽 个体、 精液和 胚胎。 良种 的直接 推广养 殖和本 地品种 的改良 无疑促 进了当 地畜牧 
产品 的极大 提升， 但同 时严重 威胁到 本地品 种遗传 资源。 据联 合国粮 食及农 业组织 
(FA0)  2007 年动 物遗传 资源调 查结果 [4] ， 全 球现有 7616 个畜禽 品种， 包括 6536 
个地方 品种， 1080 个跨界 品种， 已有 690 个品种 消失， 包括 643 个家畜 品种和 47 
个家禽 品种， 1999 〜 2006 年几乎 每个月 就有一 个品种 消失。 目 前仍有 20% 的品种 
面临 灭绝的 危险。 引种造 成的基 因交流 主要发 生在发 达国家 之间， 从 发达国 家到发 
展 中国家 基因流 也日益 频繁， 结 果导致 欧美发 达国家 50% 的 品种濒 临灭绝 或已经 
灭绝， 而 中国、 印度 等发展 中国家 正在重 复这一 教训。 据 统计， 近 20 年来 我国有 
40% 以上 的地方 品种群 体数量 有不同 程度的 下降， 相继有 44 个地方 品种被 确定为 
濒危 资源， 有 15 个品 种为濒 临灭绝 资源， 17 个品种 已经灭 绝〜。 专 门化品 种的引 
人伴随 着高能 高蛋白 和添加 剂组合 的配合 饲料的 应用， 集约化 养殖也 带来了 人畜争 
粮、 农副产 品利用 减少或 弃用等 问题， 同 时导致 传统食 物链结 构破坏 和畜禽 粪污中 
高磷、 高 氮和重 金属对 环境的 污染， 处理 不当就 会影响 迁居地 历史形 成的物 质循环 
和生态 平衡。 

渔 业养殖 的品种 多为野 生自然 品种， 仅有少 量培育 品种， 渔业动 物人侵 涉及更 
广 泛的物 种资源 和更严 重的水 生环境 危害。 国 际自然 资源保 护联盟 报告的 100 种恶 
性外 来人侵 生物中 鱼类有 8 种 K。 盲目引 种是渔 业动物 人侵的 主要渠 道[7]。 外来鱼 
类的引 进方式 包括受 精卵、 苗种和 成体。 美国 南部地 区有养 殖鲴的 传统， 为 了充分 
利用池 塘的生 产力， 该地 区引进 浮游生 物食性 的鲢、 鳙和 杂食性 的鲤进 行混养 ，然 
而鲤 在该地 区逃逸 到自然 水体后 表现极 强的适 应力， 占 据了原 有土著 鱼类的 生态位 
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成为 美洲一 些水体 的敌害 生物。 乌鳢在 我国是 很常见 的经济 鱼类， 但 在美国 被称为 
“地狱 鱼”， 该 鱼的存 在使美 国一些 河流中 的鲑鱼 绝迹。 食人 鲳原产 于亚马 孙河流 
域， 以凶猛 闻名， 俗称 “ 水中狼 族”， 我国 曾引进 作为观 赏鱼， 幸亏国 家及时 处理， 
才未造 成严重 后果。 乌干达 曾经将 尼罗河 尖吻鲈 引人到 本国维 多利亚 湖中， 结果这 
种食鱼 鲈将湖 中鱼类 几乎赶 尽杀绝 [:: 。 云 南大多 数湖泊 原有的 鱼类区 系均以 地方性 
土著鱼 占主要 地位， 自 20 世纪 50 年代 以来， 为提 高渔业 产量， 云南 先后在 一些湖 
泊中引 进四大 家鱼等 品种， 连同 无意带 进的小 杂鱼， 总 数不下 17 种， 由于 引进鱼 
种 对土著 鱼类的 排挤和 抑制， 至 60 年 代末， 土 著鱼类 的种类 和种群 数量都 急剧减 
少， 如云 南洱海 原以大 理裂腹 鱼和特 产鲤鱼 为主， 现几乎 全被外 来种所 代替， 滇池 
原 产鱼类 25 种， 如 今只剩 2 种， 滇池的 鱼类区 系基本 上被长 江中下 游湖泊 鱼类区 
系所 代替。 

综上 所述， 盲目引 种是养 殖业动 物人侵 的主要 途径， 养殖 业动物 人侵的 危害体 
现为 本地动 物遗传 资源的 多样性 损失、 基 因污染 和生态 平衡的 破坏。 动物遗 传资源 
是培 育和改 良品种 的遗传 素材， 同时 也是适 应新的 生态环 境改变 的遗传 素材。 丢失 
了 品种就 如丢失 了全球 抵御未 来食品 安全威 胁的保 险单。 开展有 计划的 引种、 合理 
杂交 和有效 保种， 制定 相应的 法律、 政策、 育种 措施和 保种策 略可以 预防和 减轻养 
殖 业动物 人侵的 危害。 但 动物人 侵危害 发生机 理远未 清楚， 只 有解决 动物人 侵的生 
态 过程与 机制以 及预警 与控制 的理论 和方法 等科学 难题， 才能 从根本 上建立 有效的 
动物人 侵调控 的科学 体系。 调控养 殖业动 物人侵 具体涉 及引进 种的瓶 颈效应 突破、 
养 殖驯化 和导致 生态系 统结构 崩溃及 功能衰 退等关 键科学 问题。 

围绕上 述科学 问题， 今 后急需 开展的 研究： 阐 明引进 种建立 种群、 扩张 蔓延并 
暴 发成灾 机理， 为引 进种种 群形成 与地域 扩展提 供预警 的科学 依据； 揭示引 进种的 
人侵 表型可 塑性与 “前适 应性” 基因组 可塑性 和表观 基因组 表达的 关系， 以 及对亚 
适 宜新生 境适应 性进化 机制， 进一步 阐明引 进种种 群遗传 漂变、 突变、 与近 缘种杂 
交等 “后适 应性” 快 速进化 机制， 为构建 引进种 风险预 警奠定 基础； 揭示动 物人侵 
对本地 动物遗 传资源 多样性 损失、 基因 污染、 结构 与食物 链变换 与功能 缺失、 物质 
循 环和能 量流动 的偏利 效应和 生态系 统服务 功能衰 退等的 影响过 程及其 机理， 明确 
异质 生境的 生态因 子以及 生境干 扰所造 成的对 生态系 统可人 侵性和 抵御功 能的影 
响， 解析 引进种 引起的 群落结 构与功 能不协 调性和 生态服 务功能 退化等 机制， 为人 
侵生态 系统服 务功能 的生态 恢复等 提供理 论基础 与科学 依据。 
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畜禽生 产中的 资源配 置与生 态平衡 

Resources  Allocation  and  Ecological  Balance  in  Animal  Production 

畜 禽生产 是一种 生物资 源的再 生产， 是畜 禽的自 然再生 产与经 济再生 产的结 
合。 在现代 畜禽生 产中， 人 们一方 面追求 高生产 性能和 高经济 效益， 同时也 关注畜 
禽生产 对生态 环境的 影响。 生态平 衡是指 在一定 时间内 生态系 统中的 生物和 环境之 
间、 生物各 个种群 之间， 通 过能量 流动、 物 质循环 和信息 传递， 使它 们相互 达到高 
度 适应、 协调和 统一的 状态。 畜禽 生产过 程以及 生产中 畜种、 品种、 饲料和 自然等 
资 源的配 置会对 生态环 境产生 重要的 影响。 在 一定限 度内， 生 态系统 能够通 过自我 
调节保 持平衡 状态， 一旦超 过这种 限度， 生 态系统 就会衰 退乃至 崩溃， 生态 平衡的 
破 坏反过 来又会 制约畜 禽生产 的持续 发展， 并导致 一系列 严重的 连锁性 后果。 

畜禽养 殖过程 中产生 的粪尿 及有害 物质残 留会对 空气、 水 质和土 壤造成 直接污 
染， 同时 也会通 过病原 微生物 传播和 药物残 留等途 径对社 会环境 造成间 接污染 m 。 
据 测定， 每头 （只） 畜禽 的日排 粪尿量 约为： 猪 3.  5kg、 牛 30kg、 马 20kg、 羊 
2.25kg、 鸡 100g， 畜禽 粪尿中 的二氧 化碳、 氨气、 甲 烷等有 害气体 会直接 对空气 
造成 污染； 生产 污水处 理不当 造成地 表和地 下水质 污染； 畜禽 粪便直 接施用 也会对 
土 壤造成 污染， 影响 农作物 生产， 造 成恶性 循环。 

畜 禽生产 会释放 出大量 的温室 气体， 从而 对气候 变化产 生重要 影响。 有 数据表 
明， 畜 禽生产 所释放 的温室 气体量 占全球 总量的 18%， 占 农业生 产释放 总量的 
80%[2_4]。 据联 合国粮 食及农 业组织 （FA0) 统计， 畜 禽生产 所释放 的二氧 化碳、 
甲烷、 一 氧化二 氮和氨 气量分 别占人 类排放 总量的 9%、 37%、 65% 和 68%[=]。 由 
于 生物学 特性的 不同， 不 同畜种 对生态 环境的 影响也 有很大 差异。 以 二氧化 碳和甲 
烷 的排放 量为例 ，牛、 羊 等反刍 动物产 生最多 ，猪、 禽 等产生 较少。 据 测算， 全球 
猪 、牛 、羊 、禽、 马 和骆驼 2002 年产 生的二 氧化碳 总量为 316  100 万 t， 其中 ，牛 
产生的 二氧化 碳量为 190  600 万 t， 占 60.  3%; 羊 产生的 二氧化 碳量为 51  400 万 t， 
占 16.3%;  2004 年产 生的甲 烷气体 总量为 10  400 万 t， 其中 ，牛、 羊分 别产生 
8300 万  t、 930 万  t， 分别占 79.  8% 和 8.  9%w。 

畜禽生 产会占 用大量 的土地 资源， 并产生 重要的 影响。 据 统计， 全球用 于家畜 
放牧 的土地 面积达 34 亿 hm2, 约占 地球除 冰区外 陆地总 面积的 26%， 每年有 
0.3% 〜 0.4% 的 森林面 积因放 牧而被 破坏； 世界 上约有 20% 的草地 发生了 不同程 
度的 退化； 用于 饲料作 物生产 的土地 面积达 47  100 万 hm2 ， 占全球 可耕地 总面积 
的 33%|=:<]。 对土 地资源 的过度 利用会 导致土 壤侵蚀 和土壤 水分的 污染， 从 而导致 
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土质 退化。 畜禽 粪污中 N、 P、 Cu 等矿 物质及 其他有 害物质 的大量 排放， 会通过 
污染土 壤而影 响到人 类和动 物的健 康$ 。 

畜禽生 产还会 消耗大 量的水 资源。 畜 禽生产 用水量 约占全 世界水 用量的 8%, 
其中饲 料作物 灌溉用 水约占 7%, 而 畜禽饮 水和直 接生产 用水占 1%[2]。 畜 禽生产 
中排放 的氮、 磷及其 他营养 物质， 病 原体和 其他物 质进人 水体， 从而 对水体 产生污 
染。 畜 禽粪便 中的沉 积物、 农药、 抗 生素、 重金 属以及 生物污 染物等 随污水 进人水 
体， 对水 质产生 严重的 影响。 

畜禽 生产会 直接或 间接地 对生物 多样性 产生影 响™。 在 牧区， 家 畜与野 生动物 
的互 作有时 会产生 积极的 作用， 如适 当放牧 有利于 保持草 地生态 系统， 而过 度放牧 
则会导 致草地 退化乃 至森林 破坏， 降低 生物多 样性； 放 牧家畜 的疾病 传播还 会给野 
生 动物的 安全带 来新的 威胁。 规模 化畜禽 生产造 成的水 污染和 氨的排 放会影 响水生 
生态 系统， 降低 生物多 样性。 为大 量生产 畜禽饲 料所需 的鱼粉 而过度 捕鱼， 还会影 
响到海 洋生态 系统的 生物多 样性。 就畜 禽品种 资源的 多样性 而言， 一 味追求 高生产 
效率 和高经 济效益 导致畜 禽生产 品种单 一化， 许 多地方 畜禽品 种数 量锐减 甚至灭 
绝， 在 很大程 度上导 致了畜 禽遗传 资源的 流失与 匮乏。 

由此 看来， 充分 考虑生 态系统 的承载 能力， 科学配 置畜禽 生产中 的各种 资源， 
包 括适宜 的养殖 规模、 合理 的畜种 或品种 结构、 饲 草饲料 和草地 资源、 土地 和水资 
源 等对保 持和维 护生态 平衡， 促 进畜禽 生产的 可持续 发展具 有至关 重要的 意义。 

畜 禽生产 导致生 态系统 失衡的 重要根 源之一 就是畜 禽生产 规模及 分布与 当地生 
态环 境的容 量不相 协调。 而 畜禽生 产规模 对生态 系统的 影响又 是与畜 种结构 的配置 
联 系在一 起的。 不同区 域的饲 草饲料 资源、 土地 资源、 水 资源、 养殖 和耕作 系统等 
会 有很大 差异， 生 态环境 的容量 不一， 因 而在畜 禽养殖 规模和 畜种配 置上也 会有所 
不同。 例如， 在我国 牧区、 农区、 半农 半牧区 和城市 郊区的 畜禽生 产中， 其 畜种配 
置 和养殖 方式均 有很大 差异。 然而就 某一具 体区域 而言， 要实 现畜禽 生产与 生态环 
境的 协调与 平衡， 需要在 弄清生 态环境 承载能 力的基 础上， 确 定出不 同畜种 的最佳 
养 殖规模 和结构 比例。 而这 一最佳 比例又 受到当 地经济 基础和 技术条 件等因 素的影 
响~， 畜禽 品种资 源的配 置还受 到市场 需求、 养殖效 益等的 影响， 因 而具有 明显的 
区域特 异性。 

因此， 在畜禽 生产中 要真正 做到各 种资源 的合理 配置， 其 难点在 于定量 地揭示 
某一 区域畜 禽生产 的各种 资源与 生态平 衡间的 关系， 而 解决这 一问题 的关键 则在于 
定量了 解不同 畜禽生 产的生 态资源 耗费量 和区域 的生态 承载力 (ecological  capaci¬ 
ty,  EC)。 生 态足迹 （ecological  footprint ， EF) 模 型方法 M 为我们 通过建 模研究 
畜禽生 产与生 态平衡 提供了 有益的 启示。 该模 型中， 在 一定技 术条件 下生产 已知人 
口消费 的所有 资源和 吸纳这 些人口 产生的 所有废 弃物所 必需的 生物生 产土地 面积和 
水 域总和 被定义 为生态 足迹。 借鉴该 方法的 理论和 思想， 可以 通过畜 禽生产 中各种 
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生态 资源因 子构建 相应的 模型， 计 算出不 同畜禽 的生态 足迹和 某一区 域的生 态承载 
力， 确 定出畜 禽生产 与生态 承载力 间的平 衡点， 从而定 量化地 判断某 一区域 畜禽生 
产 的可持 续发展 状态， 科学配 置各种 资源， 并 对未来 发展做 出科学 规划。 同时 ，从 
营养 调控、 饲养 管理、 废弃 物处理 及利用 等环节 发展和 应用相 应的减 排防污 技术， 
将 会有效 促进畜 禽生产 与生态 环境的 协调， 促 进畜禽 生产的 可持续 发展。 
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畜牧生 产与温 室效应 

Greenhouse  Effect  and  Livestock  Production 


温 室效应 是目前 人们最 为关注 的环境 问题， 全球气 候变暖 的主要 因素之 一就是 
温室 效应。 I860 〜 1980 年的 120 年间， 地球 表面平 均气温 上升约 0.  5°C[1]。 据世界 
气 象组织 预测， 至 2020 年， 地 表平均 气温还 将上升 1.  5°C， 21 世纪 将是有 史以来 
最热的 100年[2]。 温 室效应 造成的 气候异 常及引 发的自 然灾害 无国界 之分， 因此， 
解决日 渐加剧 的温室 效应成 为全人 类面临 的共同 问题。 

温室效 应源自 “ 花房效 应”， 是指太 阳短波 辐射透 过大气 层射人 地面， 地面增 
暖后放 出的长 波辐射 被大气 中的温 室气体 吸收， 从而使 地球处 于保温 状态的 环境现 
象 [U。 温 室气体 浓度的 不断增 加导致 “ 增强的 温室效 应”， 如果 温室效 应不断 加强， 
地球 表面温 度也势 必逐年 升高。 自第 二次世 界大战 以来， 大气 中温室 气体浓 度快速 
增长， 全球 气候异 常的现 象日趋 严重。 其中， 来 自农业 的温室 气体排 放量占 全球总 
排 放量的 22%， 而畜 牧业生 产排放 的温室 气体量 几乎占 农业的 80%， 导致 的温室 
效应与 工业相 似并超 过运输 业[:- 。 

温室 气体主 要包括 水蒸气 （h2o)、 二 氧化碳 （co2)、 甲烷 （cm)、 二氧化 
氮 （N02) 和臭氧 （03) 等具 有吸热 和隔热 功能的 气体， 它 们在大 气中增 多的结 
果 是形成 一层无 形的玻 璃罩， 使太阳 辐射到 地球表 面上的 热量无 法向外 层空间 
发散， 从而 使地球 表面不 断变热 [4]。 研究 发现， 包 括牧业 用地在 内的畜 牧业生 
产排放 的温室 气体量 超过了 能源与 运输业 的排放 量[3] 。 畜 牧业生 产尤其 是放牧 
式 畜牧主 要产生 甲烷、 二氧化 氮等温 室气体 （图 1)， 这 两种气 体引起 的气候 
异常变 化超过 二氧化 碳引起 的一半 H。 据 FA0 估计， 粗 饲料在 牛羊等 反刍动 
物肠胃 发酵后 分泌出 大量的 甲烷、 二 氧化氮 等温室 气体， 占畜牧 业温室 气体排 
放 总量的 25%  (图 2)[6]。 从 1980 年 开始， 地球 大气中 的甲烷 每年以 0.  7% 的 
速度 上升， 来自畜 牧业生 产所排 放的甲 烷占大 气中甲 烷总排 放量的 35% 〜 
40%。 研究还 表明， 全球 二氧化 氮总排 放量的 65% 以及 9% 的二 氧化碳 也来自 
畜牧业 生产。 

畜牧业 生产是 目前发 展速度 较快的 农业领 域[6]。 据 FA0 预测， 全球肉 类及奶 
制品消 费量将 分别从 2001 年的 2.  29 亿 t 及 5.  8 亿 t 上升至 2050 年的 4.  65 亿 t、 
10.  43 亿 t， 由此 排放的 温室气 体将是 2001 年的 2 倍[6]。 从 世界范 围看， 以低能 
耗、 低 污染为 基础的 “ 低碳经 济”及 “低碳 生活” 已逐 渐成为 继工业 革命、 信息革 
命之 后又一 波影响 全球经 济的新 趋势。 因此， 以 环境保 护和畜 牧业可 持续发 展为目 
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集 约化畜 牧生产 


图 1 牧区 及集约 化畜牧 业生产 温室气 体排放 产生的 温室效 应对比 

农场燃 料使用 ^ 


31% 


图 2 畜牧生 产各部 分温室 气体排 放比例 


的的 “低碳 养殖” 势在 必行。 研究 发现， 反刍动 物以甲 烷形式 损失的 能量占 饲料能 
量的 6% 〜 12%， 如 果饲喂 秸秆等 劣质粗 饲料， 则因营 养不平 衡造成 大量的 饲料能 
量 转化为 甲烷， 产 生较多 的温室 气体。 肉牛采 食高质 量的牧 草与饲 喂劣质 牧草相 
比， 甲烷 产生量 可降低 20%。 最 新研究 表明， 奶 牛的温 室气体 排放量 为中等 遗传， 
遗 传力为 0.25 〜 0.35[7]。 因此， 优化 反刍动 物饲料 组成、 合 理搭配 日粮中 的精粗 
比、 选育 温室气 体低排 放量个 体作为 种用， 将是降 低温室 气体排 放量的 有效措 
施[8〕。 对于降 低畜牧 业温室 气体排 放量， 目 前的研 究难点 包括： 如何 改进放 牧式饲 
喂 方式以 有效降 低反刍 动物的 甲烷排 放量； 如何 提高畜 禽单产 以减少 畜禽饲 养数量 
进而减 少温室 气体排 放量； 如 何高效 管理和 利用畜 禽粪便 及污水 污气， 以 减少甲 
院、 二氧 化氮向 大气中 排放； 筛选 温室气 体低排 放量种 畜禽， 选育温 室气体 低排放 
量畜禽 新品系 （种） ， 以减少 甲烷高 排放量 畜禽品 种及个 体的饲 养量； 如何 在畜禽 
现 有育种 目标中 有效拟 合温室 气体减 排等。 


^ d o dr ol ^ ^ 您 


畜牧 生产中 的温室 气体排 放加剧 了温室 效应， 而温 室效应 反过来 严重影 响畜牧 
业 生产。 自 2000 年 以来， 温室效 应不断 加剧， 地球气 温持续 升高， 畜禽病 虫害及 


•  1014  • 


畜牧学 


微 生物病 害大量 暴发， 严重影 响人类 及动物 的健康 和生产 [9]。 同时， 许多宝 贵的地 
方 畜禽品 种资源 因栖息 地生态 恶化， 濒临 灭绝。 全 球多个 地区夏 季高温 频繁、 冬季 
暴风雪 及霜冻 交替， 由此产 生的热 应激及 冷应激 已成为 众多环 境因素 中对畜 牧生产 
影 响最严 重的应 激因素 之一， 其中 以热应 激最为 突出。 热应激 是指动 物机体 对高温 
的非特 异性防 御应答 机制， 其实质 是环境 温度超 过畜禽 舒适区 上线温 度所导 致的非 
特异 性反应 总和， 表现为 采食量 下降、 饲料 转换率 降低、 生 产性能 下降、 繁 殖性能 
降低， 严重者 出现休 克甚至 死亡等 现象， 给 畜牧业 生产带 来巨大 的经济 损失。 热应 
激反应 及抗热 应激机 制是目 前畜禽 生产与 温室效 应研究 领域的 前沿及 难点。 其中， 
热应激 通过下 丘脑- 交感- 肾上腺 质轴、 下丘 脑-垂 体-肾 上腺皮 质轴等 途径影 响畜禽 
机 体的生 理功能 及免疫 功能； 热 应激反 应相关 的热休 克蛋白 基因的 表达及 调控机 
制； 高温环 境引起 的畜禽 表观遗 传修饰 变化； 表 观遗传 修饰在 高温与 畜禽热 应激互 
作中 的调控 机制； 畜 禽抗热 应激基 因的挖 掘及抗 热应激 畜禽品 系的选 育等科 学问题 
是目前 的研究 难点。 

综上， 目前 畜牧生 产与温 室气体 排放、 温 室效应 与全球 气候间 的关系 十分复 
杂™。 降低畜 牧生产 的温室 气体排 放量、 揭示温 室效应 导致的 畜禽应 激机理 及抗应 
激 机制、 防止 气候剧 变诱发 的畜禽 资源灭 绝及畜 禽病虫 害暴发 等科学 难题是 关系到 
畜 牧业可 持续发 展及缓 解和解 决温室 效应的 关键。 
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异种移 植的免 疫排斥 


Immunological  Rejection  of  Xenotransplantation 


将 某一个 体的活 器官、 组织 或细胞 移植到 另一个 体称为 组织器 官移植 ，其 
中 同一个 体不同 部位的 移植称 为自体 移植， 同卵 双生之 间的移 植称为 同系移 
植， 同种 不同个 体之间 的移植 称为同 种异体 移植， 不同种 属之间 的移植 称为异 
种移植 [1]。 

器官移 植是治 疗各类 终末期 器官功 能衰竭 的有效 手段， 但 人用移 植器官 目前主 
要 来源于 志愿者 捐献， 远远 不能满 足患者 需要。 异种移 植有可 能解决 同种移 植的器 
官短缺 问题， 并 有以下 优势： ① 供体动 物可用 畜牧业 技术进 行大量 繁殖， 器 官来源 
几 乎不受 限制； ② 动物器 官可根 据患者 需要有 计划地 收获， 便于移 植手术 安排； 
③供体 动物的 病原感 染可用 卫生措 施进行 控制， 并能用 现代化 检测手 段进行 器官筛 
选， 从 而降低 器官移 植导致 的传染 病传播 风险； ④ 动物对 多数人 类病原 （如 人免疫 
缺陷 病毒） 无易 感性， 所以异 种移植 具有一 定的治 疗优势 [1]。 因此， 异种移 植一直 
是 生物医 学领域 研究的 热点， 特别 是猪与 灵长类 动物之 间的异 种移植 已经取 得突破 
性 进展， 但在 用于人 医临床 之前至 少还有 三大障 碍有待 攻克： 免疫学 排斥、 生理不 
相 容性和 猪源病 原传播 风险。 其中， 免疫 学排斥 的机制 复杂， 是导致 异种移 植失败 
的主 要原因 图 1)。 

(1) 超急 性排斥 反应。 将 猪等动 物的器 官移植 给人或 灵长类 动物， 不可 避免地 
发生 超急性 排斥， 导致 移植器 官在术 后数小 时或数 天内损 伤破坏 [3]。 发生超 急性排 
斥的 主要原 因是人 和灵长 类动物 体内存 在天然 的抗猪 抗体， 通 过激活 受体的 补体系 
统， 导致移 植器官 的细胞 损伤、 血 管凝血 和组织 坏死， 其 中反应 最强的 是针对 a_ 
半乳糖 的天然 抗体。 cr 半 乳糖存 在于猪 等动物 细胞和 某些微 生物的 表面， 而 人和灵 
长 类动物 因缺少 crl，3 -半乳 糖基转 移酶基 因而不 能合成 cr 半 乳糖， 所 以在出 生后接 
触到 消化道 内表达 cr 半乳糖 的微生 物时就 会产生 相应的 抗体， 并在血 液循环 中终身 
维持很 高的滴 度[4]。 在 过去的 30 多 年里， 科学 家们尝 试过多 种方法 来去除 受体动 
物体内 的天然 抗体， 包括 血浆去 除法、 免疫吸 附法、 “ 海绵” 器官吸 附法和 器官灌 
注 法等， 但这些 方法都 有这样 那样的 缺点， 不仅 不能完 全去除 受体内 的天然 抗体， 
还会引 起补体 和血凝 系统激 活等严 重后果 [5] 。 另 一种策 略是用 基因工 程技术 培育表 
达人 补体调 节蛋白 的转基 因猪， 利 用其器 官表达 的补体 调节蛋 白来抑 制人补 体的激 
活， 从而 延长移 植器官 的存活 时间， 目前 已有这 样的转 基因猪 问世， 但人的 补体系 
统不 仅成分 复杂， 而且 存在多 种激活 和调节 机制， 仅补 体调节 蛋白就 有膜共 因子蛋 
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白、 补体 衰变加 速因子 和攻膜 复合物 抑制蛋 白等， 即使 将所有 这些基 因都转 移到猪 
的 体内， 也不 能完全 避免移 植器官 的超急 性排斥 M。 较 为理想 的方法 是将猪 的半乳 
糖 基转移 酶基因 敲除， 由于其 器官不 再表达 半乳糖 抗原， 所以 不能与 器官移 植受体 
内的天 然抗体 结合。 目前也 有这样 的基因 敲除猪 问世， 而且确 实能延 缓天然 抗体导 
致 的超急 性排斥 反应， 但 人体内 还有其 他的抗 猪天然 抗体， 并 能通过 其他机 制导致 
移植器 官的超 急性排 斥[7]。 


NKG2D.  C 型 凝集素 样活化 受体； ULBP1. 人巨细 胞病毒 糖蛋白 U L16 结合 蛋白； NKp44. 自然 
细胞毒 受体； SLA： 猪 白细胞 抗原； Galectin-3. 半乳糖 凝集素 -3  ;  ， 3Gal.  crl ， 3 半 乳糖； 

SIRPa. 信号调 节蛋白 c<  (抑 制性受 体）； NK  cell. 自 然杀伤 细胞； IFN7.  7 -干 扰素； TNF. 肿瘤坏 
死 因子： Fc7R：  IgGFc 受体； TCR：  T 细 胞受体 

(2) 急性 体液免 疫排斥 反应。 在异种 移植的 超急性 排斥问 题解决 之后， 随之而 
来 的便是 急性体 液免疫 排斥， 也 称为迟 发性异 种移植 排斥。 用 上述基 因改造 猪器官 
给 狒狒移 植的实 验结果 显示， 如果不 用足够 量的免 疫抑制 药物， 狒狒 体内很 容易检 
测 到抗猪 抗体， 包 括针对 CT 半乳 糖和猪 白细胞 抗原的 抗体。 这 些抗体 能与猪 器官内 
的促凝 抗原等 蛋白质 结合， 形成的 免疫复 合物可 与狒狒 体内的 血小板 结合， 不仅能 
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导致移 植器官 的出血 和血管 栓塞， 还 能导致 狒狒的 全身消 耗性凝 血病。 产生 的辅助 
性 T 细 胞依赖 抗体还 可通过 补体和 抗体依 赖的细 胞毒性 作用等 免疫学 机制， 加速 
移植器 官的损 伤排斥 [5]。 

(3) 细 胞介导 的排斥 反应。 越来越 多的研 究资料 显示， 人 抗猪的 细胞免 疫反应 
也是制 约异种 器官移 植应用 的重要 障碍， 包括自 然杀伤 细胞、 单 核巨噬 细胞、 中性 
白 细胞和 T 淋巴细 胞参与 的免疫 反应。 其中， NK 细胞 表面同 时存在 激活性 受体和 
抑制性 受体， 而 白细胞 抗原是 抑制性 受体的 配体。 对于自 体移植 而言， 尽管 激活性 
受体 可与靶 细胞上 的配体 结合， 但 由于抑 制性受 体也能 与白细 胞抗原 结合， 产生的 
抑制 性信号 可抑制 NK 细胞的 激活， 所 以不表 现杀伤 作用。 但对 异种移 植而言 ，由 
于 白细胞 抗原具 有种属 差异， 猪的白 细胞抗 原不能 与人或 灵长类 动物的 NK 细胞抑 
制 性受体 结合， 所以 在无抑 制性信 号的情 况下， NK 细 胞的激 活性受 体便可 与靶细 
胞 表面的 配体分 子结合 而得以 激活， 从而 发挥细 胞杀伤 效应。 NK 细 胞介导 的异种 
移植排 斥反应 包括宿 主排斥 移植物 和移植 物抗宿 主两个 方面， 与同种 移植相 比排斥 
反 应更加 强烈， 识别机 制更为 复杂， 除能直 接溶解 异种细 胞外， 还能 通过激 活异种 
细胞产 生细胞 因子以 及抗体 依赖性 细胞毒 作用等 机制间 接溶解 异种细 胞[6]。 另外， 
在 仓鼠向 大鼠、 豚 鼠向大 鼠和猪 向狒狒 的器官 移植实 验中， 均 已观察 到单核 -巨噬 
细胞参 与的异 种排斥 反应， 可能的 机制包 括诱导 异种细 胞表达 细胞因 子和铎 样受体 
等非特 异免疫 反应， 然后在 T 细胞 协助下 直接破 坏异种 器官。 由于 巨噬细 胞表面 
有抗体 IgG  Fc 片段和 补体的 受体， 所 以还能 发挥抗 体和补 体依赖 的异种 排斥反 
应[6]。 至 于猪细 胞激活 人单核 细胞的 机制， 还有 部分原 因是猪 细胞的 配体无 法与人 
单 核细胞 的抑制 性受体 结合， 从而导 致人单 核细胞 的激活 [8’9]。 此外， 人中 性白细 
胞也 可直接 识别猪 的内皮 细胞， 两者 的相互 作用可 增强免 疫吸附 分子的 表达、 NK 
细 胞的溶 细胞作 用以及 活性氧 代谢产 物和炎 性细胞 因子的 产生， 因此 也参与 异种移 
植排 斥反应 [M3。 

总之， 异 种移植 排斥反 应的机 制非常 复杂， 既 有先天 性免疫 反应， 也有 获得性 
免疫 反应； 既有体 液免疫 反应， 也有细 胞介导 的免疫 反应。 其中， 部 分排斥 反应的 
机 制已较 清楚， 而更 多的机 制尚未 阐明。 尽管基 因改造 猪器官 的问世 给人类 器官移 
植带来 希望， 但距 离人的 临床应 用还有 许多难 关需要 攻克。 因此， 如 何深人 阐明异 
种移 植排斥 反应的 机制， 在 此基础 上利用 基因工 程等技 术培育 低或无 排斥反 应的人 
用异种 器官， 将 是很长 时间难 以攻克 的科学 难题。 
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内源 性逆转 录病毒 

Endogenous  Retrovirus 


逆转 录病毒 (retrovirus) 是一类 含逆转 录酶的 RN A 病毒， 其共 同特点 是能以 
RNA 为 模板进 行逆向 转录， 产生的 前病毒 (pro viral)  DNA 可以插 人到感 染细胞 
的基因 组中。 逆 转录病 毒包括 外源性 （或 称传 染性） 逆 转录病 毒和内 源性逆 转录病 
毒 （endogenous  retrovirus， ERV) 0 在生 物进化 史上， 内源 性逆转 录病毒 源于生 
殖 系细胞 的外源 性逆转 录病毒 感染， 产生的 前病毒 被固定 在宿主 的基因 组中， 并能 
按照孟 德尔法 则遗传 给后代 [1] (图 1)。 


逆转 录病毒 


生 殖细胞 


图 1 内源 性逆转 录病毒 的起源 与进化 [1] 


在已经 分析的 所有脊 椎动物 基因组 中均有 ERV 的 存在， 其序列 约占人 和小鼠 
等哺乳 动物基 因组的 10%。 其中， 多数属 于遗传 进化的 “ 历史遗 迹”， 不含 完整的 
可 读框， 对原先 的宿主 没有致 病性。 然而， 也 有一些 ERV 不 仅保留 完整的 基因， 
而 且可以 表达相 应的蛋 白质， 甚至形 成传染 性病毒 颗粒。 由于 ERV 在宿主 基因组 
中 的分布 广泛， 而且具 有随机 插人的 特点， 所以 可能对 宿主基 因组具 有十分 复杂的 
影响， 包括有 利和不 利两个 方面， 很 难得出 明确、 一致 的结论 [2]。 
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(1)  对遗传 进化的 影响。 有些 科学家 认为， ERV 在人和 动物的 遗传进 化中可 
能扮演 重要的 角色， 理论 依据是 ERV 与 宿主基 因组的 整合有 可能导 致新基 因的产 
生， 成为动 物遗传 进化的 动因之 一[3]。 另外， ERV 的 长末端 重复区 存在多 种调节 
序列， 可 能参与 宿主基 因转录 调节， 包括 强化子 活性导 致的邻 近基因 转录格 局的改 
变、 启动 子驱动 下游基 因组序 列转录 导致的 新基因 产生、 多聚 腺苷酸 化位点 导致的 
RNA 转录 异常终 止以及 RNA 剪接 位点导 致的基 因外显 子-内 含子结 构的改 变等。 
此外， ERV 的长 末端重 复区还 可通过 RNA 干涉 机制， 对宿 主的基 因表达 进行调 
节， 这些基 因组活 性的改 变都可 能导致 宿主遗 传性状 的改变 M 。 

(2)  在 肿瘤发 生中的 作用。 虽然 ERV 在其 宿主基 因组中 已存在 亿万年 之久， 
理 应与宿 主形成 “和平 共处” 的和谐 关系， 但许多 ERV 不仅 保持与 外源性 逆转录 
病毒 相似的 结构， 而且已 被证明 与肿瘤 的发生 或发展 有关。 利 用动物 模型获 得的证 
据 显示， ERV 可能 通过插 人诱变 或对抗 宿主的 肿瘤免 疫监视 功能， 参与细 胞的恶 
性转化 或促进 肿瘤的 生长。 就插 人诱变 而言， 如 果前病 毒整合 在宿主 基因组 的原癌 
基因附 近可激 活原癌 基因的 表达， 整合在 肿瘤抑 制基因 内则可 导致抑 癌基因 的插人 
灭活， 从 而促进 肿瘤的 发生。 对 于人源 ERV 目前尚 无插人 诱变的 证据， 因 此其致 
癌机 制更为 复杂。 但有研 究资料 显示， 人源 ERV 的 某些附 属蛋白 质具有 致癌作 
用， 所以 可能与 黑色素 瘤等肿 瘤的形 成直接 相关。 另外， ERV 编码的 Env 蛋白对 
动 物具有 免疫抑 制及促 进瘤细 胞生长 作用， 因此， 可以 推测类 似的机 制也可 能与人 
的肿瘤 形成有 关[5] 。 

(3)  对异 种组织 移植的 威胁。 用猪器 官进行 异种移 植有可 能解决 人移植 器官的 
短缺 问题， 但在临 床使用 之前， 至少需 要解决 免疫学 排斥、 生 理不相 容性和 猪病原 
传 播三大 瓶颈。 其中， 多 数猪病 原的传 播可通 过培育 无病猪 品系来 解决， 但 对猪内 
源 性逆转 录病毒 (PERV) 是 很难做 到的。 猪体内 存在两 种类型 PERV， 其 中能感 
染人的 PERV-A 和 PERV-B 存在于 所有猪 的基因 组中， 仅感 染猪的 PERV-C 相对 
少见。 此外， 最近 发现的 重组毒 PERV-A/C 也能 感染人 细胞， 虽然 能整合 人猪的 
体 细胞， 但尚 未进人 猪的生 殖系。 防止 PERV-A/C 的传 播可用 筛选无 PERV-C 猪 
的方法 解决， 使之 无法与 PERV-A 发生 重组。 由于 PERV-A 和 PERV-B 存 在于所 
有猪 的基因 组中， 所 以仅能 用实时 RT-PCR 等敏 感方法 筛选出 低水平 表达猪 ，无 
法完全 消除安 全隐患 [6]。 尽 管有些 药物可 以抑制 PERV 的 复制， 利用 RNA 干扰技 
术也可 将其部 分消除 [7]， 但要完 全抑制 或消除 PERV 显然是 难以做 到的。 在异种 
器 官接受 者中， PERV 的传播 可用多 种方法 检测， 外周 血单核 细胞的 PCR 或 RT- 
PCR 检测 在理论 上可以 发现前 病毒或 PERV 抗 原表达 ，但 PERV 能 否在单 核细胞 
中复制 以及检 测方法 的可靠 性都不 清楚。 特异抗 体检测 可以提 示有无 PERV 感染， 
但不仅 需排除 顿挫性 感染、 非感染 性接触 抗原、 病毒交 叉反应 和逆转 录病毒 容易发 
生的病 毒嵌合 等复杂 情况， 而且特 异抗体 检测阴 性能否 说明病 毒阴性 还不能 肯定， 
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特别是 异种器 官接受 者处于 慢性免 疫抑制 状态， 有可能 抑制抗 体的产 生[61。 

(4) 体 内重组 产生新 病毒的 危险。 重组 在逆转 录病毒 进化中 具有重 要作用 。高 
度 相关逆 转录病 毒之间 的重组 可以通 过序列 重排， 来增 加病毒 群体的 多样性 和突变 
株 出现的 频率。 重组 也可发 生在遗 传相似 （序 列同 源性） 的逆转 录病毒 之间， 如不 
同 亚型人 免疫缺 陷病毒 I 型 之间的 重组就 是典型 代表。 遗传相 关但不 同种的 逆转录 
病毒 之间也 可通过 重组来 产生新 的嵌合 病毒， 如 黑猩猩 免疫缺 陷病毒 就是两 种不同 
猴 免疫缺 陷病毒 重组的 产物。 C 型 逆转录 病毒之 间的重 组也很 常见， 如 单嗜性 A 
型猫白 血病病 毒与内 源 性猫白 血病病 毒重组 产生的 B 型猫白 血病 病毒。 和 其他逆 
转 录病毒 一样， PERV 也 易发生 重组， 高滴度 PERV-A/C 重组毒 的产生 及其受 
体非 依赖性 感染、 Env 蛋白突 变均可 能增加 猪-人 异种器 官移植 的风险 M。 另外， 
目 前许多 兽用活 疫苗都 用动物 细胞系 生产， 而绝 大多数 动物细 胞均含 ERV。 如 
果将 这样的 疫苗注 射到同 种动物 体内， 特别 是到异 种动物 体内， 也 有可能 导致重 
组新 病毒的 产生， 具体表 现在感 染宿主 范围的 改变、 毒力增 强和获 得抗性 
基因 M。 

总之， ERV 普遍存 在于人 和动物 的基因 组中， 不仅 分布具 有广泛 性和随 机性， 
而且作 用机制 具有多 样性和 不可预 测性。 尽 管有些 作用机 制已经 阐明， 但更 多的机 
制有 待深人 研究。 因此， 如何深 刻阐明 ERV 与宿主 基因组 的复杂 关系， 以 便找出 
避免 或消除 其不利 影响的 策略， 将 是科学 界长期 面临的 难题。 
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非人灵 长类实 验动物 转基因 

Transgenesis  of  Non- human  Primates 


动物转 基因是 利用遗 传工程 技术将 外源基 因导人 胚胎， 从 而发育 成具有 新的表 
型并 能稳定 遗传动 物后代 的过程 [1] (图 1)。 经过 30 多年 的快速 发展， 动物 转基因 
技术 已日趋 成熟， 并在功 能基因 研究、 疾 病机理 阐明以 及新药 开发等 方面发 挥了重 
要 作用， 率 先进行 小鼠转 基因研 究的三 位科学 家因此 荣获了  2007 年 诺贝尔 生理学 
或医 学奖。 


转 基因鼠 


图 1 利 用显微 注射法 进行动 物转基 因的基 本过程 [1] 
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目 前动物 转基因 实验动 物研究 主要以 果蝇、 斑 马鱼和 小鼠为 对象， 这些 动物具 
有繁 殖周期 短和成 本低等 优点， 但在脑 功能、 高 级认知 行为以 及生殖 与避孕 等方面 
与人类 的差异 较大， 以其 作为糖 尿病、 高 血压和 艾滋病 等复杂 疾病的 模型难 以真实 
反映人 类疾病 的致病 机理， 因此需 要在系 统发生 上与人 类更为 接近的 非人灵 长类动 
物作为 实验动 物模型 [2’3]。 用 于转基 因研究 的非人 灵长类 动物主 要有猴 科动物 ，相 
对 于啮齿 类动物 而言， 转基因 猴的构 建无论 在理论 还是在 技术上 都面临 诸多难 
题[4’5'  首先， 在 生殖生 理上， 猴为 有月经 的单胎 动物， 正常 情况下 每个月 经周期 
仅 有一个 优势卵 泡发育 排卵， 不能通 过超排 技术获 得足够 数量的 胚胎。 其次， 尽管 
利用 超排技 术可以 获得一 定数量 的卵母 细胞， 但 要得到 足够数 量的胚 胎进行 体外转 
基因 操作， 还 需对这 些卵母 细胞进 行体外 构建， 所 以要获 得转基 因猴， 必须 先建立 
试管 猴构建 技术； 再次， 由于 猴的胚 胎数量 有限、 每次 怀孕仅 1 或 2 枚胚胎 着床和 
繁殖周 期长等 原因， 利用受 精卵原 核显微 注射技 术进行 转基因 猴构建 的效率 很低。 
最后， 同样 受到生 殖生理 特性的 限制， 在 获得转 基因后 代后如 何进行 繁殖扩 群也是 
个 难题。 

自 20 世纪 80 年代 以来， 以美 国科学 家为主 的多个 实验室 开展了 以恒河 猴和食 
蟹猴为 主要对 象的辅 助生殖 研究， 经过 20 多年 的努力 取得了 长足的 进展， 在恒河 
猴超数 排卵、 卵 母细胞 采集、 体外胚 胎构建 和胚胎 移植等 方面都 有所突 破[6’7]。 但 
这些 研究主 要集中 在少数 几个实 验室， 目前已 报道的 “ 试管” 恒河 猴仅有 100 只左 
右， “ 试管” 食蟹 猴不足 50 只， 加 之资源 有限、 价格 昂贵等 原因， 应 用于人 类辅助 
生殖 技术研 究受到 很大的 限制。 

慢病 毒介导 的转基 因技术 能大大 提高外 源基因 的整合 效率， 有可 能对动 物转基 
因研究 产生巨 大的推 动作用 [8]。 然 而对于 构建转 基因动 物模型 而言， 尽管国 外已利 
用慢病 毒载体 获得了 转基因 猴® ， 但现有 的 载体系 统仍有 许多难 以克 服的问 题^3 , 
首先， 慢病毒 载体的 外源基 因容量 较小， 当大于 6kb 时 重组病 毒的包 装效率 很低， 
而多 数真核 基因都 有多个 内含子 和较长 的调控 序列， 如 果不能 插人这 些调控 序列势 
必影 响外源 基因的 表达水 平及其 组织特 异性， 产 生的动 物模型 的应用 价值也 势必大 
打 折扣， 而如 何扩大 慢病毒 载体的 外源基 因插人 容量是 短时间 内难以 克服的 难题; 
其次， 慢 病毒载 体系统 未能克 服逆转 录病毒 载体固 有的随 机插人 缺点， 而外 源基因 
的随 机整合 不仅影 响转基 因后代 的正常 发育， 更 重要的 是有可 能产生 不同表 型的转 
基因 后代， 这对构 建动物 模型显 然是不 利的， 因此， 如 何构建 定向整 合病毒 载体又 
是 短时间 内难以 解决的 问题。 最后， 包括 慢病毒 在内的 逆转录 病毒载 体序列 对外源 
基因 具有不 同程度 的修饰 作用， 从 而导致 胚胎期 或出生 后的转 基因表 达沉默 和模型 
动物 的表型 改变或 消失， 因 此如何 进一步 改进慢 病毒载 体以便 外源基 因稳定 表达也 
是难以 攻克的 难题。 


非人灵 长类实 验动物 转基因 


•  1029  • 


参 考文献 

[1]  Glick  BR,  Pasternak  JJ.  Molecular  biotechnology.  2nd  ed.  American  Society  Microbiology,  1998 

[2]  Wolf  DP.  Artificial  insemination  and  the  assisted  reproductive  technologies  in  non- human  pri- 
mates.  Theriogenology,  2009,  71  (1)  ：  123-129 

[3]  Lane  MA.  Nonhuman  primate  models  in  biogerontology.  Exp  Gerontol,  2000， 35  (5): 
533-541 

[4]  Chan  AWS.  Transgenic  nonhuman  primates  for  neurodegenerative  diseases.  Reprod  Biol  En¬ 
docrinol,  2004,  2：  39 

[5]  Yang  SH， Cheng  PH,  Banta  H， et  al.  Towards  a  transgenic  model  of  Huntington  s  disease 
in  a  non-human  primate.  Nature,  2008,  453  (7197)  ：  921-924 

[6]  Balmaceda  JP， Gastaldi  C， Ord  T， et  al.  Tubal  embryo  transfer  in  cynomolgus  monkeys : 
effects  of  hyperstimulation  and  synchrony.  Hum  Reprod,  1988， 3  (4)  :  441-443 

[7]  Ng  SC,  Martelli  P， Liow  SL,  et  al.  Intracytoplasmic  injection  of  frozen- thawed  epididymal 
spermatozoa  in  a  nonhuman  primate  model,  the  cynomolgus  monkey  (  Macaca  fascicu- 
laris) .  Theriogenology,  2002， 58  (7)  ：  1385-1397 

[8]  Chan  AW ,  Homan  EJ,  Ballou  LU ,  et  al.  Transgenic  cattle  produced  by  reverse— transcribed 
gene  transfer  in  oocytes.  Proc  Natl  Acad  Sci  USA,  1998.  95  (24) :  14028-14033 

[9]  Chan  AW ， Chong  KY， Martinovich  C， et  al.  Transgenic  monkeys  produced  by  retroviral 
gene  transfer  into  mature  oocytes.  Science,  2001， 291  (5502)  :  309-312 

[10]  Kumar  M， Keller  B， Makalou  N ,  et  al.  Systematic  determination  of  the  packaging  limit  of 
lentiviral  vectors.  Hum  Gene  Ther， 2001， 12  (15)  :  1893-1905 


撰稿人 ：孙强 

中国科 学院神 经科学 研究所 


•  1030  • 


兽医学 


人类疾 病的动 物模型 

Animal  Models  for  Human  Diseases 


人 类疾病 动物模 型是指 各种医 学科学 研究中 建立的 具有人 类疾病 模拟表 现的动 
物， 分为自 发性动 物模型 和诱发 性动物 模型， 主 要用于 实验生 理学、 实验病 理学和 
实验 治疗学 （包 括新药 筛选） 等研究 领域。 

人类疾 病的发 生与发 展十分 复杂， 直 接以人 作为实 验对象 来探讨 疾病的 发生机 
制不仅 存在很 大的局 限性， 有 时出于 伦理道 德和人 道考虑 是不可 能的。 借助 动物模 
型进行 间接研 究不仅 可以避 免上述 问题， 而且可 以根据 实验需 要有目 的地进 行人为 
控制， 实验 周期也 较短， 所获 结果便 于统计 分析。 经过 30 多年的 研究， 目 前已经 
积累了  2000 多个 人类疾 病动物 模型， 特 别是近 20 多年来 随着转 基因、 基因 敲除和 
体细胞 克隆等 技术的 应用， 人类 疾病动 物模型 研究取 得了前 所未有 的进展 m 。其 
中， 以小 鼠模型 的数量 最多、 使 用最广 （图 1), 在功 能基因 组学、 人类疾 病发生 
机制、 药物筛 选和肿 瘤治疗 等方面 发挥了 不可替 代的作 用[~ 。 


图 1 肿 瘤裸鼠 

然而， 人 和小鼠 等动物 在基因 组成、 解剖 结构、 生理 代谢、 心理 反应、 环境应 
答等 方面毕 竟存在 较大的 差异， 都有可 能影响 模型结 果的可 靠性。 


人类疾 病的动 物模型 
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(1)  种 间差异 对动物 模型可 靠性的 影响。 从生物 学观点 来看， 小 鼠和其 他动物 
都 是由单 细胞生 物进化 而来， 两 者之间 既有差 别也有 共性。 由 于人与 小鼠在 基因组 
成、 生活 环境、 生殖 方式、 生活 习性等 方面的 差异， 必 然导致 生理、 病理、 心理上 
的 差异， 进而表 现对药 物敏感 性和免 疫应答 等方面 的差异 [3]。 例如， 在 19 种已知 
对人 具有致 癌作用 的化合 物中， 仅 7 种能引 起小鼠 癌症。 在免 疫系统 方面， 人与小 
鼠在 白细胞 比例、 自然杀 伤细胞 抑制性 受体、 B 和 T 细胞 信号 通路、 Thl/Th2 分 
化、 辅刺 激分子 表达及 功能、 趋化因 子及其 受体表 达等方 面均有 差异， 因此， 必然 
导 致免疫 应答的 差异。 在自身 免疫脑 脊髓炎 小鼠模 型中， 7 -干 扰素可 通过中 和天然 
的 自身抗 体而减 缓炎症 反应， 但 若临床 上给患 者使用 7 -干 扰素则 可加重 炎症症 
状[33,。 小鼠毕 竟不是 人体的 缩影， 动物模 型只在 局部或 某些方 面与人 类疾病 具有相 
似性， 因此， 如何 从动物 选择、 模型 复制、 结 果分析 人手， 建 立一套 完整的 模型结 
果评价 体系， 是 人类疾 病动物 模型研 究面临 的一大 难题。 

(2)  环境因 素对动 物模型 复制的 影响。 多 数疾病 为多基 因相关 疾病， 往 往需要 
与 环境因 素共同 作用才 会引起 发病， 包 括气候 环境、 营养 水平、 饮食 习惯和 社会环 
境等。 例如， 人的高 血压、 脑 卒中、 糖 尿病、 骨质疏 松症、 癌症、 亨廷 顿病、 老年 
痴呆等 疾病的 发生和 发展都 与环境 因素密 切相关 M。 在胚 胎发育 初期， 不良 环境和 
营养 缺乏都 有可能 导致胎 儿发育 不良甚 至流产 或早产 [53_。 而用 于人类 疾病复 制的小 
鼠 等动物 饲养在 人为控 制的环 境中， 与人 的生活 环境和 生活方 式有着 本质的 区别。 
尽管通 过强迫 游泳、 冷热 刺激、 条件反 射和应 激处理 等可以 诱导出 相应的 疾病模 
型， 但这 些环境 影响是 短暂、 激 烈的， 不能 完全模 拟人生 活环境 的变化 [6]。 人有意 
识 和社会 属性， 意 识和社 会环境 可通过 心理作 用影响 疾病的 发生和 发展， 这 些都难 
以在动 物模型 上得以 体现。 有些疾 病是长 期环境 影响的 结果， 时间长 达几年 甚至几 
十年， 而小 鼠的寿 命仅为 2 〜 3 年， 所以 难以体 现环境 对疾病 的长期 影响。 

(3)  细胞受 体差异 对病毒 性疾病 模型的 影响。 吸附 细胞是 病毒感 染的第 一步， 
由病毒 表面的 吸附蛋 白与宿 主细胞 上的特 异受体 介导， 因此特 异受体 的有无 直接决 
定宿 主对病 毒的易 感性及 其组织 嗜性。 例如， 人 乙型肝 炎病毒 的主要 靶器官 之所以 
是 肝脏， 是因 为仅肝 细胞上 存在乙 型肝炎 病毒的 受体。 然而， 由于人 与小鼠 基因结 
构和 表达的 差异， 绝大多 数人类 病毒的 受体在 小鼠细 胞上不 存在， 这 就意味 着多数 
人类病 毒性疾 病难以 用小鼠 复制。 利用转 基因技 术可以 将病毒 受体的 编码基 因导人 
小鼠 体内， 从而 使小鼠 获得对 相应病 毒的易 感性， 目 前已有 成功的 先例。 但 病毒受 
体的研 究难度 较大， 目 前已经 克隆鉴 定的受 体基因 不多， 利用 转基因 技术建 立病毒 
病 动物模 型缺少 基础。 另外， 许 多病毒 利用多 个受体 分子或 受体复 合物进 人靶细 
胞， 而目 前转基 因技术 的效率 不高， 同时 导人多 个基因 的难度 较大。 此外， 有些病 
毒性疾 病的发 生与宿 主的免 疫应答 有关， 而转基 因表达 的蛋白 质分子 往往产 生免疫 
耐受。 例如， 尽管用 转基因 技术建 立的人 乙型肝 炎小鼠 模型能 表达乙 型肝炎 病毒表 
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面 抗原， 但因免 疫耐受 并不发 生肝脏 疾病， 而类 似于乙 肝病毒 的健康 携带者 [7] 。利 
用转基 因技术 将细胞 毒性蛋 白基因 导人免 疫缺陷 小鼠， 借助肝 脏特异 表达的 细胞毒 
性 蛋白破 坏其肝 细胞， 然后 移植人 的肝脏 细胞， 在获得 的人- 鼠嵌合 肝脏中 人肝细 
胞的 比例可 以达到 50%m。 尽管 这样的 嵌合小 鼠可以 进行病 毒感染 和抗病 毒药物 
筛选， 但因免 疫缺陷 不能利 用免疫 机制进 行病毒 清除， 也不能 用于肝 炎免疫 病理机 
制的 研究。 

总之， 动 物模型 在人类 疾病发 生机制 研究和 治疗药 物筛选 等方面 发挥极 为重要 
的 作用， 目前也 已取得 可喜的 进展。 但人 与动物 的基因 组成、 解剖 结构、 生理代 
谢、 环境应 答等均 有较大 差异， 不仅构 建忠实 反映人 类疾病 的动物 模型的 难度较 
大， 而且 如何正 确评价 动物模 型结果 也是长 期将要 面临的 难题。 
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动 物经络 的实质 

Essence  of  Animal  Meridian 


经络学 说是中 兽医学 基本理 论的核 心内容 之一。 关于 经络的 古文字 记载， 最早 
见于 1973 年长 沙马王 堆汉墓 （公 元前 168 年） 出土 的帛书 《阴阳 十一脉 灸经》 和 
《足 臂十 一脉灸 经》。 《黄帝 内经》 的 成书标 志着经 络理论 的基本 形成， 此后 经络学 
说得 到不断 完善和 发展。 

经 络学说 认为， 经络 是机体 内运行 气血、 联络 脏腑、 沟通 内外和 调节功 能的通 
路。 动物 体内的 经络主 要包括 经脉和 络脉， 其 中经脉 是经络 系统的 主干， 络 脉是经 
脉的 分支。 在 经络系 统中， 经脉 由十二 经脉、 十二经 别和奇 经八脉 构成。 十 二经脉 
对 称地分 布于动 物体的 两侧， 分别 循行于 前肢和 后肢的 内侧和 外侧， 其中前 肢内侧 
为太阴 肺经、 厥阴心 包经、 少阴 心经， 外侧为 阳明大 肠经、 少阳三 焦经、 太 阳小肠 
经； 后 肢内侧 为太阴 脾经、 厥阴 肝经、 少阴 肾经， 外侧 为阳明 胃经、 少 阳胆经 、太 
阳膀 胱经。 十 二经脉 与奇经 八脉中 的任脉 （循 行于腹 中线） 和督脉 （循行 于背中 
线） 合称 为十四 经脉， 构成全 部经络 系统的 主体。 经 络在体 内纵横 交错， 内外连 
接， 脏腑疾 病可通 过经络 反映到 体表， 临 床可据 此对疾 病进行 诊断。 同时， 经络能 
够感 受和传 导针灸 的刺激 作用， 针刺 体表穴 位可治 疗内脏 疾病。 

研究 显示， 经络 具有声 、电 、光、 热 传导、 核素 迁移和 组织特 异性， 并 证明经 
络与神 经系统 和体液 相关。 ①声学 特性： 应 用声发 射技术 证明， 绵 羊的心 、肺 、小 
肠、 大肠、 心包、 兰焦 经的声 信号的 传导具 有循经 性和双 向性； 绵 羊的心 、肺 、小 
肠、 大肠 、肝、 胆经 穴的声 信息接 收率为 82.  96% 〜 92.  41%， 并且 具有普 遍性。 
叩听 高音法 证明， 绵羊、 山羊 、猪、 猫和驴 的背部 体表两 侧均存 在叩听 高音线 ，其 
循行路 线与传 统经络 基本相 吻合， 输人家 兔经穴 的声波 同样具 有循经 性[1]。 ②电学 
特性： 动物 体表存 在十四 条低电 阻线， 与声发 射测得 的循行 线相吻 合[2]。 应 用脉冲 
电流法 证明， 绵羊、 山羊 、猪、 猫和 驴的背 部体表 两侧存 在低电 阻线， 与叩 听高音 
线基本 重合； 驴 体表存 在十二 条低电 阻线， 与资料 记载的 经络循 行线基 本吻合 [11。 
家兔 体表同 样具有 低电阻 循行线 ③光学 特性： 经络 线是一 条高发 光线， 针刺家 
兔体表 经穴， 其 耳郭的 冷发光 强度出 现明显 变化； 激 光刺激 经穴， 其 信号的 传导具 
有循 经性。 ④ 热传导 特性： 用红外 热像仪 连续观 察家兔 急性化 脓性胆 管胆囊 炎模型 
体表 的温度 分布， 其体 表出现 的躯干 侧面纵 向高温 线与胆 经走行 相近。 家兔 循经出 
现温 度较高 组织的 Na+/K+-ATP 酶 活性较 非高温 区组织 的代谢 活跃， 循经 组织温 
度较 高部位 降钙素 基因相 关肽含 量与非 高温区 比较明 显升高 [1] ; 兔足 太阴脾 经循经 
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出现温 度较高 组织的 Mg2+-ATP 酶活 性较非 高温区 增强。 ⑤核素 迁移特 性：核 
素 mI 在大 鼠经脉 沿线脂 肪条带 结构上 具有循 行迁移 现象， 将 m  I 分 别注人 大鼠后 
三里、 关 元腧， 分别 切取大 鼠胃经 和任脉 沿线向 心方向 的脂肪 条带结 构或其 两侧肌 
组织及 与之相 对应的 皮肤， 放射自 显 影结果 表明， m  I 注射侧 的胃经 及任脉 沿线脂 
肪条带 结构上 显现核 素循行 的轨迹 [5] 。用 32  P 放射自 显 影术对 家兔经 脉循行 路线进 
行 显示， 其走向 与家兔 皮肤导 电量测 定获得 的经穴 走向相 似[:1。 ⑥组 织特异 性：用 
电镜与 光镜的 形态计 量学方 法研究 表明， 大鼠胃 经胸腹 段和膀 胱经背 部段体 表经脉 
线表皮 细胞缝 隙连接 的面数 密度、 数 密度、 平均 外径和 平均面 积均明 显大于 邻近对 
照表皮 在大鼠 足阳明 胃经循 经部位 与非循 经部位 选取皮 下结缔 组织， 提 取蛋白 
质制 备电泳 样品， 进行聚 丙烯酰 胺凝胶 电泳， 观察 二者蛋 白质电 泳条带 差异， 结果 
表明 大鼠足 阳明胃 经循经 部位存 在特异 蛋白质 [7]。 ⑦ 与神经 系统的 关系： 采 用玻璃 
微 电极细 胞外记 录方法 证明， 大鼠 丘脑背 侧核接 受针刺 信息的 传递； 沿十二 经脉路 
线施 予外加 刺激可 改变刺 激穴位 时大脑 皮层第 一体觉 区诱发 反应的 分布； 在 感传过 
程中 直接从 相应的 感觉神 经上可 记录到 与感传 同步的 传人神 经放电 ，在 Wistar 大 
鼠和 猫的体 内支配 同一经 穴位点 肌肉的 cr 运动神 经元对 来自外 周传人 刺激的 反应以 
及在 脊髓腹 角的分 布具有 经络特 性的空 间联系 M。 ⑧与 体液的 关系： 循经感 传可能 
由 P 物质、 降钙素 基因相 关素、 神 经激肽 A、 组 织胺等 多种递 质和受 体介导 。将 
微量 P 物质 或组 织胺注 于大鼠 背部足 太阳膀 胱经的 “肝 腧”至 “ 胆腧”  一 段的皮 
下 部位， 可 以引起 外周感 觉神经 末梢的 传人放 电明显 增多， P 物质和 组织胺 可能是 
经脉线 上传递 信息的 化学物 质^。 

关于经 络实质 的假说 主要有 神经传 导说、 体液循 环说、 生 物场说 和结缔 组织结 
构说 [1° 。 ① 神经传 导说： 中枢神 经论认 为经络 与中枢 神经的 脑和脊 髓密切 相关， 
周围 神经论 认为针 刺与脑 神经和 脊神经 有关， 植物神 经论认 为经络 “内 属脏腑 ，外 
络 肢节” 是 通过植 物神经 联系实 现的。 神经 传导说 不能解 释循经 感传的 双向性 、低 
电 阻性、 可 阻断性 及核素 迁移等 问题。 ② 体液循 环说： 组织间 隙论认 为经络 与组织 
间隙 等密切 相关， 生 理生化 论倾向 于经络 由流动 的生化 物质， 如神经 递质、 激素和 
离子等 组成。 体 液循环 学说对 循经感 传的阻 断性、 核 素迁移 等可以 解释， 但 无法说 
明 作为液 体或化 学分子 的双向 传递等 问题。 ③生物 场说： 主 要认为 经络是 一个电 
场、 磁 场等能 量场。 但现代 物理学 认为生 物体本 身即是 电场和 磁场， 而经络 是动物 
体的一 部分， 那么生 物场学 说如何 区分动 物体生 物场和 经络生 物场？ 若经络 生物场 
存在， 组成 如何？ ④结缔 组织结 构说： 主要 认为经 络既然 是动物 体的组 成部分 ，就 
应具 有解剖 结构， 其结 构是动 物体间 隙 维系统 ，间 隙维中 的组 织液就 是经络 物质， 
它集 物质、 能量、 信息于 一身。 此外， 还有氧 通道、 流体 通路、 低阻 通道、 受迫信 
息 通道、 线粒 体三磷 腺苷、 第 S 平衡 系统、 有 序态的 微血管 网络、 神 经内分 泌免疫 
网络、 多 层次立 体空间 结构、 超解剖 功能性 结构等 假说。 
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虽然经 络实质 的现代 科学研 究提出 了多种 假说， 但 截至目 前没有 一种假 说能尽 
释所 有的经 络现象 并得出 合理的 结论。 因此， 动 物经络 实质仍 是今后 长期将 要面临 
的科学 难题， 需要 借助现 代细胞 分子生 物学、 生物物 理学、 基 因组学 等方面 的研究 
成果， 构 筑多学 科交叉 的研究 平台， 以获得 突破和 创新。 
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动物脾 功能与 脾虚证 之实质 

Essence  of  Spleen  Function  and  Spleen  Deficiency  in  Animals 


现代 养殖生 产中， 常有 5% 〜 10% 的动 物因先 天禀赋 不足、 后天 失养而 致消化 
吸收 功能障 碍等， 整体 素质和 生产性 能处于 大群平 均水平 之下。 临床 可见其 食欲不 
振， 消化 不良， 拉 稀糊状 （便 溏） 或 水样， 消瘦， 生产 性能、 免 疫机能 下降等 ，中 
兽 医辨证 多为脾 虚证。 这群弱 势群体 一旦出 现应激 或病原 微生物 感染， 通常 首先发 
病， 严重 时波及 全群， 是养殖 生产中 的重大 隐患。 因此， 动物 脾功能 及脾虚 证的研 
究始终 是中兽 医学科 的研究 热点。 

脾为五 脏生理 病理之 枢纽， 中兽医 学理论 认为， 脾 为后天 之本， 气血 生化之 
源， 是动 物体内 最重要 的器官 之一。 它不 仅是阐 明动物 体生理 活动与 病理机 理的中 
心 环节， 也是中 兽医临 床辨证 施治的 重要理 论依据 之一。 探讨 动物脾 功能与 脾虚证 
实质， 比 较中兽 医与现 代医学 有关脾 概念的 异同， 不仅 对动物 临床具 有十分 重要的 
指导 意义， 而且 对中兽 医学藏 象实质 和证候 研究具 有促进 作用。 

1.  脾 的功能 与结构 

中 （兽） 医学脏 腑学说 中脏腑 的功能 概念是 阴阳五 行理论 指导下 的功能 系统， 
每一脏 或腑都 包容了 很广的 内涵。 脾 的主要 生理功 能包括 主运化 （一 是运化 水谷精 
微， 即经 胃初步 消化的 水谷， 再由脾 进一步 消化和 吸收， 并将 营养物 质转输 到心、 
肺， 通过经 脉运送 周身， 以供 机体生 命活动 之需； 二 是运化 水湿， 即 脾有促 进水液 
代谢的 作用， 在其 运输水 谷精微 的同时 运送水 液至周 身各组 织中发 挥滋养 濡润作 
用）、 统血 （指脾 统摄血 液正常 运行于 脉中， 而不 溢出脉 外的功 能）、 主肌 肉四肢 
(指 脾为 肌肉四 肢提供 营养， 确 保其正 常生长 发育和 功能活 动的作 用）， 为 五脏之 
母， 后天 之本， 气 血生化 之源， 与 胃互为 表里。 究其功 能而言 ，中 （兽） 医 学中的 
脾 显然与 现代解 剖学中 的脾难 以完全 对应。 结构是 功能的 基础， 然其 解剖形 态结构 
研究 有的认 为是现 代解剖 学中的 脾脏； 有的 认为是 现代解 剖学的 胰腺； 还有 的认为 
是包括 现代解 剖学的 脾脏和 胰腺， 未 能取得 一致性 意见。 依据文 献和现 代研究 ，脾 
功能 的实质 （结构 基础） 与 多器官 系统功 能密切 相关。 

2.  小 肠吸收 

《伤 寒论 今释》 有： “ 脾者， 古人 指小肠 之吸收 。” u 近代 许多学 者根据 《内 经》 
“ 脾气散 精”、 “ 营之居 也”， 以 及水谷 精气， 饮食 营气的 吸收、 输布 认为， 脾 的功能 
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就是指 小肠的 吸收功 能[2] ， 这已 被现代 临床和 试验研 究证实 [3’4] 。 

胰 的助消 化功能 。在 《内 经》 有 “谷 气通于 脾”、 “脾 胃者， 仓廪 之官， 五味出 
焉 ”等， 因 而历代 医家往 往脾胃 并举， 将脾胃 列为消 化系统 的主要 器官。 “ 脾主为 
胃 以行津 液”， 就在 于脾能 帮助胃 的消化 作用。 其实助 胃消化 的作用 在胰， 因此， 
中 （兽） 医 学中把 胰附于 脾脏。 

3.  脾 为血库 

“脾 统血” [5] 与现代 医学脾 脏具有 造血、 破坏退 化的血 细胞、 储存 血液和 调节血 
量 及参与 机体免 疫活动 等功能 类同。 

4.  多 器官系 统功能 的综合 

近 年来， 随 着中西 （兽） 医结 合科研 的不断 深人， 多倾 向性地 认为中 （兽） 医 
脾 的生理 功能是 消化系 统以及 能量和 水液代 谢相关 的多器 官系统 的综合 功能， 与消 
化、 血液、 内分 泌和神 经系统 及免疫 功能密 切相关 [6’7]。 

5.  脾功 能的研 究现状 及难点 

动态研 究脾功 能实质 是借助 于脾虚 证的研 究来实 现的。 脾虚 证是中 （兽） 医开 
展较 早和研 究最广 的一个 证候。 脾虚证 主要指 脾气、 脾 阳或脾 阴不足 所呈现 的各种 
证候， 分为脾 气虚、 脾阳 虚和脾 阴虚。 脾气 虚则诸 脏之气 无源， 亦应之 而虚。 在探 
索脾 虚证实 质的过 程中， 复制其 模型的 方法最 早为苦 寒中药 法[8]， 之后有 利血平 
法、 过劳和 饮食失 节法等 [9] ， 研究 涉及消 化系统 病理、 神经内 分泌、 消 化功能 、代 
谢 功能、 免疫功 能及血 液循环 系统及 其细胞 水平和 分子水 平的改 变等。 围绕 着中兽 
医 “脾” 功能 基础是 什么？ 与 哪些脏 腑结构 和功能 相关？ 究竟 哪些脏 腑结构 和功能 
支撑 中兽医 “脾” 的 功能？ 许多研 究者一 直试图 揭示和 解决这 些科学 难题。 

随 着研究 的不断 深人， 暴露 的问题 也越来 越多。 难点突 出表现 在以下 几个方 
面： 第一， 制作的 动物证 候模型 难以与 中兽医 临床辨 证完全 吻合， 如 通过慢 性给予 
小剂 量利血 平使动 物体内 的去甲 肾上腺 素和其 他单胺 类物质 耗竭， 从 而降低 肾上腺 
素 能神经 功能， 相对增 加副交 感神经 功能， 出 现体重 减轻、 摄食量 减少、 腹泻 、脱 
肛、 拱背、 活动 减少等 症状， 看上 去类似 中兽医 临床的 脾虚， 实际上 这种脾 虚模型 
是 药物造 成的一 种病理 状态。 因此， 优选纯 化造模 因素， 尽可 能选用 多因素 造模， 
突 显模型 的中兽 医特色 是当务 之急。 第二， 对 现有造 模方法 的评价 问题， 目 前仍无 
一个客 观化、 规 范化、 全面 系统的 动物模 型制作 的评价 标准， 中兽医 证候动 物模型 
微 观检测 指标表 现为大 撒网、 大 包围， 分 散而不 集中， 研究 尚不够 深人， 如 脾虚模 
型观 测指标 100 多个， 不少指 标的特 异性、 敏感 性缺乏 充分的 论证， 目前尚 不能确 
定 哪个或 哪些指 标与证 候有本 质的相 关性， 不利 于证候 模型的 评价和 运用。 
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因此， 充 分发挥 中兽医 临床辨 证施治 的经验 优势， 根据中 （兽） 医理论 复制脾 
虚动物 模型， 从临床 证候、 组织病 理学、 病理生 理学基 础上大 胆采用 现代系 统生物 
学 手段， 从基因 组学、 转录 组学、 蛋白质 组学、 代谢 组学多 层次、 多 靶点寻 找不同 
脾虚 证评价 指标的 交集， 筛选 共性、 特 异性的 指标， 然 后与兽 医临床 自然发 病的脾 
虚动物 （猪 、牛 、驴、 羊等） 相 比较， 对脾 虚动物 模型的 诊断标 准进行 量化， 进而 
揭示动 物脾功 能实质 和脾虚 证本质 W 。 

综上 所述， 探索 和确证 动物脾 功能结 构和功 能基础 及其脾 虚证之 实质， 仍是中 
兽医 领域长 期面临 的科学 难题。 
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中兽医 “ 正气” 与免疫 


Immunity  and  Zhengqi  in  Traditional  Chinese  Veterinary  Medicine 


“ 正气” 学 说是祖 国医学 理论体 系的重 要组成 部分， 源于 我国古 代朴素 的唯物 
论和 自发的 辩证法 思想。 古人 认为， 正 气是构 成世界 的物质 基础， 宇 宙间的 一切事 
物都 是运动 变化产 生的。 这种 朴素的 唯物论 观点直 接影响 到医学 领域， 认为 气是构 
成机体 的基本 物质， 气的 运动变 化是生 命活动 的存在 形式。 正气， 是 相对邪 气而言 
的 概念， 指机 体的机 能活动 和对外 界环境 的适应 能力、 抗 病能力 及康复 能力， 包括 
营 、卫 、气 、血 、精 、神 、津、 液及 脏腑、 经络的 机能活 动等。 正气 分布于 脏腑经 
络， 则为脏 腑经络 之气； 分布 于脉之 内外， 则为 营气和 卫气。 脏腑经 络之气 和营卫 
之气的 防御、 修复 和调节 作用， 可因 其构成 成分和 所在部 位的不 同而有 所区别 ，但 
都 是正气 功能的 体现。 正气 又有气 血阴阳 之分， 其中 任何一 种不足 均会导 致正气 
虚， 表现为 气虚、 血虚、 阴虚、 阳虚 的各型 证候。 正气之 不足， 是机 体发病 的内在 
因素， 是疾 病发生 中的重 要一环 [11。 

免疫， 是机 体识别 和排除 抗原性 异物， 维护自 身的生 理平衡 和稳定 的功能 ，即 
防御、 自稳 和监视 :三大 功能。 机体 的免疫 功能是 在长期 的生物 进化过 程中产 生的， 
免 疫应答 由机体 的免疫 系统来 完成， 免 疫系统 由免疫 器官、 免 疫细胞 和免疫 分子组 
成， 免疫 功能包 括先天 性免疫 （非 特异性 免疫） 和获得 性免疫 （特 异性 免疫） ，获 
得性 免疫又 包括细 胞免疫 和体液 免疫。 在 多数情 况下， 免疫对 机体是 保护性 的生理 
反应， 具有防 御病邪 侵袭、 维持生 理平衡 和防止 持续性 感染的 能力。 个体免 疫力的 
强弱， 决定 着疾病 是否发 生及机 体的健 康状况 [2] 。 

早在 两千多 年前， 我国 古代医 学家对 机体的 免疫功 能已有 一定的 认识， 提出了 
“正气 存内， 邪不可 干”， “邪之 所凑， 其气 必虚” 的 发病学 理论和 “ 扶正祛 邪”的 
治疗 原则， 而且后 来有免 疫学的 实践。 例如， 公元 3 世纪， 晋 代葛洪 《肘 后备急 
方》 记载疗 淛犬咬 人方： “ 乃杀所 咬犬， 取脑 傅之， 后不复 发。” 可见 当时我 国医学 
家已 揣度到 狂犬脑 中有抗 狂犬病 的物质 [3]。 500 多 年前， 用牛 肺疫病 牛肺组 织和胸 
水加 人中草 药炮制 后灌服 防治牛 肺疫， 用牛 瘟病愈 牛的血 液防治 牛瘟， 这些 实际上 
就是 应用疫 苗和抗 血清类 似物来 预防家 畜疫病 M 。 

近几十 年来， 许多学 者对正 气的实 质及其 与免疫 的关系 进行了 探讨， 主 要有以 
下几 方面的 认识。 

(1) 正气代 表机体 的抗病 能力， 包 括正常 的免疫 功能。 正 气具有 与免疫 防御、 
免 疫自稳 和免疫 监视相 类似的 作用， 通 过识别 “自 己”与 “ 非己” 成分， 清 除病原 
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微 生物、 突变 细胞、 衰老细 胞等， 以保障 机体内 环境的 稳定。 正气及 其所包 括的卫 
气 及腠理 的致密 与否， 与 免疫防 御作用 有关； 强调 “ 阴平阳 秘”， 保 持机体 内环境 
的 稳定， 相当 于免疫 自稳； 正气 旺盛， 免 疫功能 正常， 则 免疫监 视作用 正常。 比较 
阴虚和 阳虚患 者的血 浆环核 苷酸、 外 周血淋 巴细胞 DNA、 IgG、 IgM 和 IgA 的变 
化。 结果 显示， 正气 亏虚时 细胞免 疫功能 低下， 体液 免疫中 IgG 和 IgM 减少 ，表 
明细胞 免疫和 体液免 疫功能 是构成 正气的 重要部 分[5] 。 

(2)  免 疫与五 脏功能 的关系 密切。 肾 中所藏 的先天 之气， 决定着 机体先 天禀赋 
的 强弱， 即抗病 能力的 强弱； 肾 藏精， 精 化髓， 髓 充骨， 是免疫 细胞的 来源。 肺合 
皮毛， 通过卫 气护卫 肌表、 抵御 外邪， 发 挥抗感 染免疫 功能。 脾 为后天 之本， 运化 
的水谷 之精气 是正气 之源， 是营 、卫 、气 、血 、精、 津 液及脏 腑经络 功能活 动的物 
质 基础， 决 定着机 体正气 的盛衰 和抗御 疾病的 能力。 肝主 疏泄、 抗邪 解毒、 保护机 
体免 受邪气 侵害、 促进内 外环境 的稳定 和功能 的协调 统一。 心 的功能 涉及神 经系统 
和内 分泌 系统， 是神 经-内 分 泌-免 疫网络 的重 要环节 [6: s 

(3)  正气是 物质与 功能的 统一。 正气不 是指具 体的某 一物质 成分， 也不 是指某 
一 器官的 功能， 是一个 整体的 概念。 正气 既包括 构成机 体和维 持机体 生命活 动的精 
微 物质， 如 元气、 真气、 宗气、 精 气等； 也包 括维护 机体正 常生命 活动的 生理功 
能， 如由元 气派生 的脏腑 之气、 经 络之气 及营卫 之气功 能等， 是物 质与功 能的统 
一， 是生命 机能的 总称。 正气的 形成主 要取决 于体质 条件、 精神 状态、 生活 环境以 
及 营养、 锻炼等 情况。 在 病理情 况下， 体质 常常决 定外邪 的侵人 与否， 并且 决定其 
后疾 病的发 展过程 和类型 [7) 。 

(4)  正 气与微 生态平 衡密切 相关。 选取 “邪正 相争” 较为 激烈典 型的肺 系常见 
病证 作为临 床与实 验研究 对象， 研 究邪正 发病学 说与免 疫及微 生态平 衡的相 关性。 
结果 表明， 微 生态平 衡以及 在病原 微生物 刺激下 免疫系 统的应 答反应 及其所 表达的 
功能 是构成 “ 正气” 的重要 因素， 其 具体表 现为： 菌群 密集度 均衡、 菌群多 样性明 
显、 优 势菌以 有益菌 为主， 抗体 IgG、 IgM、 IgA 均 正常， CD4/CD8 值 正常， 血清 
补体 & 滴度正 常[8:|。 

(5)  正气与 细胞凋 亡密切 相关。 当机体 受到损 伤时， 正气 首先通 过调节 作用促 
进组织 细胞的 修复， 维 持机体 阴阳的 平衡。 若 损伤严 重无法 修复， 正 气抗邪 有两种 
结果： 正胜 邪去， 则病 理性细 胞发生 凋亡， 以 维持机 体正常 的生理 功能； 正不胜 
邪， 则病 理性细 胞凋亡 抑制， 或正 常细胞 凋亡， 从而 引发疾 病或加 重病情 [w。 

虽然 许多学 者对正 气的实 质提出 了许多 看法， 并从 不同角 度进行 了研究 验证， 
但未形 成明确 的结论 和一致 观点。 迄今， 中兽医 “ 正气” 实质 及其与 免疫的 关系仍 
是困扰 人们、 有 待解决 的科学 难题。 因此， 用现 代科学 技术和 方法系 统研究 正气的 
实质 内容， 用免 疫学指 标数据 系统证 明正气 与免疫 的内在 联系， 不仅 对阐明 中兽医 
学理论 有学术 意义， 而且对 动物疾 病的防 控有指 导意义 和实用 价值。 
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中 药归经 和引经 的实质 

Essence  of  Meridian  Tropism  and  Medicinal  Guides  of 
Traditional  Chinese  Medicine 

古代 中医学 家认为 中药能 人某些 相应的 脏腑和 经络， 这就产 生了中 药的定 
位、 定向 概念， 中药 的定位 和定向 称之为 中药的 归经； 而某 味药物 能引领 组方中 
的 其他药 物进人 某脏腑 和经络 （发病 之处） 则 称之为 中药的 引经， 该药物 则称为 
引 经药。 

归经概 念早在 先秦时 期的一 些文献 中就有 了提及 ，如 《左 传》 中 “疾 不可为 
也， 在肓 之上， 膏 之下， 攻之 不可， 达之 不及， 药不至 焉”。 到秦汉 时期的 论述更 
加具体 ，如 《黄帝 内经》 的 “ 五人” ，即 “五味 入胃， 各归 所喜， 故酸 先人肝 ，苦 
先 人心， 甘先 人脾， 辛先 人肺， 咸先人 肾。” 但 把归经 概念作 为药性 记载而 提出来 
的是 金元时 期的易 水学派 医家张 洁古， 在 他所著 《珍 珠囊》 和 《医学 启源》 等书籍 
中已有 明确的 记载。 中 药引经 则是中 药归经 概念的 发展和 延伸， 李 东垣、 王 好古等 
一 代名医 在系统 归纳、 总结 了中药 归经理 论的基 础上， 提出了 遣方用 药必须 “引经 
报使” 这一 概念。 及至 明清时 代中药 归经学 说走向 完善。 李时 珍运用 归经学 说解释 
药物的 功效和 主治； 清代 医家汪 昂在其 《本草 备要》 中对药 物进行 全面、 系 统地归 
经 论述， 在其 《医方 集解》 中， 全书 除急救 方外， 共 376 方， 其中 97.  9% 有归经 
论述； 沈 金鳌在 《要药 分剂》 中第 一次把 “引 经”、 “响 导”、 “行 经”、 “ 人”、 “ 走”、 
“归” 等名词 统一以 “ 归经” 提了 出来； 1958 年 南京中 医学院 主编的 《中 医学概 
论》 首次 将归经 理论作 为中药 药性理 论加以 阐述。 

中药 归经与 引经的 现代研 究始于 20 世纪 50 年代 ，近 60 年来取 得了可 喜的成 
绩。 具体集 中在： 用数理 统计的 方法分 析了中 药作用 与归经 之间的 关系， 揭 示了中 
药归经 与其药 理作用 存在一 定相关 性[1’2] 。 借助 同位素 示踪和 放射性 自显影 观察中 
药中的 某种成 分在体 内的分 布特点 来探讨 中药的 归经， 揭示中 药归经 是其有 效成分 
在体内 某些脏 器的高 浓度分 布《 。 以中药 微量元 素在机 体脏器 中的特 殊富集 来揭示 
中药 是如何 实现其 归经的 m。 从 分子药 理学的 角度， 用受 体学说 来解释 中药归 
经[5’6]。 检 测标志 物环核 苷酸、 磷酸二 酯酶、 超 氧化物 歧化酶 和一氧 化氮等 来说明 
中药 的归经 [7’8]。 以 传统的 “载药 上行” 的桔梗 为研究 对象， 利用化 学药物 结构明 
晰、 便 于定量 检测的 优点， 采 用桔梗 与不同 化学药 物联合 使用， 研究 了桔梗 对化学 
药物 的体内 分布的 影响， 从 而证实 了桔梗 “载药 上行” 的客 观存在 &1 气 这 些研究 
虽 然方法 不同， 但都 是着重 研究了 中药的 归经原 理和证 明了中 药引经 现象的 存在。 
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但是关 于中药 归经和 引经理 论仍然 有许多 问题没 有得到 回答。 

(1)  中药归 经和引 经与现 代医学 解剖结 构之间 的定位 关系。 中药 归经和 引经与 
现代 医学解 剖结构 之间的 定位问 题历来 受到研 究者的 重视， 这 有助于 我们对 归经和 
引经 概念、 内涵 的准确 阐述， 但归 经和引 经中的 “经” 究竟指 什么， 若是指 脏腑的 
话， 中 医所指 的脏腑 经络并 不能与 现代解 剖组织 学中的 脏器完 全等同 起来； 若是指 
经络， 那 么经络 及其实 质又是 什么， 这些仍 是未解 之谜。 

(2)  中 药归经 和引经 的定位 定向作 用实现 机制。 归经是 中药对 机体结 构的选 
择性 作用； 引经 中药的 引经作 用是客 观存在 的这已 为大多 数学者 认同。 也就是 
说， “ 归”和 “引” 的 概念认 识趋于 一致， 但是， 具有 “ 归”和 “引” 的 物质基 
础 究竟是 什么， 实现 “ 归”和 “引” 的机 制又是 什么， 这些 都是值 得去深 人探讨 
的 问题。 

中 药与化 学药物 属于两 个不同 的医学 体系， 有 各自的 特点并 存在很 大差异 ，但 
也 有共通 之处， 如传 统中医 学中的 “ 归经” 与西方 医学的 “ 靶向” 虽 然描述 不同， 
但 其实质 却是一 样的； “引 经”与 “主动 靶向” 也是一 样的， 所不同 的是引 经作用 
为自 然靶向 性质， 而现代 制药靶 向作用 是人为 地给药 物添加 某种载 体的人 工靶向 
性质。 药 物归经 理论和 引经理 论是中 药药性 理论的 精华， 对 其深人 研究不 但可证 
实 中药药 性理论 的合理 性与实 用性， 而 且有助 于我们 对传统 中药药 性理论 进行科 
学的 整理， 使传 统的中 医药理 论更易 于被人 认识和 接受； 同 时研究 成果还 可与现 
代 药学中 的靶向 给药系 统结合 ，建立 具有自 主知识 产权的 中药现 代靶向 给药系 
统。 因此， 中药 归经与 引经的 实质及 其机制 仍是今 后面临 的科学 难题， 是 一项亟 
待 开展的 工作。 
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中药 抗微生 物的作 用机制 

Anti - microbial  Mechanism  of  Traditional  Chinese  Medicine 

微生物 感染性 疾病是 人类健 康和动 物生产 的最大 威胁， 寻 找和研 制高效 、广 
谱、 低毒、 不 易产生 耐药性 的抗微 生物药 物一直 是医药 界研究 的主题 之一， 尤其是 
利用现 代医药 学的研 究方法 和评价 标准， 寻找中 药中有 抗微生 物感染 的活性 成分便 
成了近 几十年 生物医 学领域 的研究 热点。 但 由于中 药复杂 的组分 与多靶 点作用 ，采 
用现 代兽医 学思维 模式则 很难使 研究深 人或快 速取得 成果。 因此， 怎 样在中 兽医药 
学理论 指导下 研究中 药抗微 生物感 染的作 用机理 便成了 当今学 术界的 难题。 

对于中 药复杂 组分的 研究， 主 要集中 于两个 方面： 药物本 身包含 的成分 和药物 
进人 体内后 的转化 成分。 对于本 身成分 来说， 抗病 毒中草 药筛选 证实， 清热药 、解 
表药、 利水通 淋药、 活血化 淤药， 甚至补 气类的 中药， 都具有 显著的 抗病毒 活性。 
其有效 成分主 要是黄 酮类、 苯丙 素类、 蒽 醌类、 萜类、 挥 发油、 生 物碱、 植物蛋 
白、 植物多 糖等。 另外， 有些 方剂中 的各种 单味药 虽无明 显的抗 微生物 活性， 但将 
其 组合后 的复方 对某些 微生物 感染则 有一定 的治疗 效果。 因此， 复方 有效成 分并非 
各单 味药有 效成分 的简单 相加， 对复 方有效 成分的 深人研 究更有 价值。 

此外， 有研究 证实， 有 些中药 可以通 过体内 多种不 同中介 环节的 转化而 产生抗 
微生物 功效， 主要包 括微生 物系统 转化和 机体酶 类作用 的二次 产物。 动物体 内寄生 
着一个 庞大的 微生态 系统， 几百 种微生 物定殖 于机体 的不同 部位， 在 正常情 况下与 
机体 共生， 参与 机体的 生理、 病理 过程， 特别在 代谢中 起重要 作用， 是中药 在体内 
转 化生效 的重要 环节。 研究 发现大 黄能够 促进肠 蠕动、 清除肠 道内细 菌和内 毒素、 
改善和 保护胃 肠黏膜 屏障、 纠 正细菌 易位， 由此 可治疗 由细菌 易位而 发生的 肠道感 
染性 疾病。 有些 中药所 含的多 种苷类 成分， 因其 分子质 量大、 亲水 性高、 不 易被肠 
道直接 吸收， 只 有在肠 道内被 益生菌 水解成 苷元， 才能 被肠道 吸收发 挥药效 作用。 
有些 中药被 微生物 转化出 的代谢 产物， 还对 另外的 微生物 有抑制 作用， 能够 调节微 
生物之 间的相 互作用 或调理 微生物 的定殖 条件， 具 有恢复 微生态 平衡、 消除 感染的 
效应。 另外， 药 物可以 通过体 内转化 成的二 次产物 来发挥 疗效， 如 分析、 鉴 定六味 
地 黄丸的 11 个血中 成分， 其中有 4 个成分 为代谢 产物， 这些 代谢产 物可维 持长时 
间 的血药 浓度平 台期， 与口服 单体化 合物的 体内行 为明显 不同。 

对于中 药作用 靶点的 研究， 主 要分为 两类： 直 接作用 靶点和 间接作 用靶点 。直 
接作 用靶点 即中药 体外直 接对微 生物病 原体的 作用。 例如， 对病毒 m 侵人前 的直接 
灭 活作用 （如大 黄中提 取的蒽 酿类等 可使病 毒颗粒 变形、 包膜 裸露或 破损、 颗粒凝 
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集而 失去感 染活力 [2’33) 和阻止 病毒颗 粒吸附 到靶细 胞表面 的作用 （如 甘草 甜素衍 
生物、 硫酸多 糖等[^)。 许 多含硫 多糖、 黄 酮类、 植物活 性蛋白 [6’7] 等在细 胞内能 
够抑制 一种或 几种病 毒复制 过程中 不可缺 少的酶 （逆 转录 酶）、 蛋白 体或核 糖体的 
活性， 从 而抑制 病毒细 胞内的 增殖。 裂锎菌 多糖则 能够抑 制病毒 在细胞 间的扩 
散[~。 另外， 中 药可通 过抑制 细菌呼 吸或不 同代谢 环节、 抑制 细菌蛋 白质或 核酸的 
合成、 抑 制细菌 产生致 病物或 干扰其 作用、 拮 抗或破 坏细菌 毒素、 破 坏细菌 的超微 
结构 等方式 发挥抗 菌作用 [9] 。 

研究 发现， 一些 在体外 实验中 具有良 好抗病 毒作用 的中药 及其有 效成分 在人工 
造 模感染 的防治 试验中 却毫无 作用， 如板 蓝根多 糖在鹅 胚内及 其细胞 上对小 鵝瘟病 
毒有明 显抑制 作用， 但在 雏鹅体 内却没 有功效 [1°]; 相 反地， 一些在 体外实 验中毫 
无 抗微生 物作用 的中药 及其复 方在人 工造模 感染的 防治试 验中却 具有良 好作用 。因 
此， 中药 发挥抗 微生物 作用， 除了 直接作 用外， 还有间 接作用 靶点。 间接作 用靶点 
是 指中药 通过对 机体器 官或系 统的结 构和功 能进行 特定调 节后， 而发 挥的抗 微生物 
感染的 作用。 研究 表明， 许多中 药及其 有效成 分具有 提高机 体免疫 （如 黄芪 可以提 
高体内 NK 细胞 活性， 人 参皂苷 能促进 干扰素 产生， 巴 西蘑菇 提取物 能使干 扰素受 
体增加 [11] ) ， 影响内 分泌 （ 如穿 心莲内 脂琥 珀酸衍 生物能 强烈抑 制前列 腺 素的产 
生） 从而 表现出 抗病毒 活性。 另外， 研究 发现， 许多补 肾方药 均不含 类皮质 激素样 
物质 （或 其前 体）， 但对于 肾上腺 皮质激 素不足 的病症 有治疗 作用。 又如， 桂枝汤 
对 发热者 有退热 作用， 低温 虚寒者 有温经 作用； 下 痢者可 止痢， 便 秘者可 通便； 高 
血 压者可 降压， 低 血压者 可升至 正常； 心率 快者可 减慢， 心 率慢者 可提高 至正常 
等。 这 些复杂 作用， 都是 通过对 丘脑、 神经、 消 化道、 机体整 体功能 等与病 变有关 
的 机制的 调理， 然后产 生的治 疗效应 [121。 

综上 所述， 中药 无论是 抗病毒 还是抗 细菌， 在 机制等 问题上 都是相 辅相成 、紧 
密联 系的。 迄今 的研究 都无法 准确而 统一地 揭示中 草药抗 微生物 感染的 机理， 即中 
药的复 杂组分 在体内 是直接 调动机 体抵抗 力抑制 微生物 的繁殖 或将其 杀灭， 还是通 
过增强 机体的 免疫功 能或降 低机体 对感染 危害的 反应性 等来防 治机体 的微生 物感染 
病证。 因此， 在 中兽医 药学理 论指导 下深人 研究， 阐明 中药抗 微生物 感染的 作用机 
理， 将是 今后需 要攻克 的科学 难题。 
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针 刺效应 的生物 学机制 

Biological  Mechanism  of  Acupuncture  Effects 


作为 针灸疗 法的重 要组成 部分， 针刺疗 法是我 国传统 医学的 重要治 病方法 ，是 
古代 劳动人 民长期 与疾病 作斗争 的经验 总结。 针 刺就是 将各种 不同类 型的针 具刺人 
动物 体一定 的穴位 ，施 以一定 刺激以 治 疗动物 疾病的 方法。 

针 刺疗法 起源于 我国， 已 被国际 医学界 认可。 目前 世界上 已经有 140 多 个国家 
和地区 将针刺 作为辅 助和替 代疗法 [1]。 虽 然针刺 疗法以 其简便 易行、 疗 效显著 、无 
毒副作 用等特 点闻名 于世， 且 已被医 学界和 兽医学 界广泛 应用， 但其 作用机 理尚不 
明确， 还需要 不断地 研究和 探索。 

从历 代文献 典籍中 可知， 以针刺 为主的 治病方 法发源 于黄河 流域， 而以 药物为 
主的 治病方 法发源 于长江 流域， 二者逐 渐合为 一体。 《山 海经》 中有 “高氏 之山， 
有石 如玉， 可以 为箴” 的 记载， 说 明远古 人类是 以砭石 作为针 刺的工 具来治 疗疾病 
的。 《针 灸甲 乙经》 是我国 第一部 针灸学 专著， 也是继 《黄帝 内经》 之后， 对针灸 
学的 又一次 总结。 宋代 王维一 编选了 《新 铸铜 人腧穴 针刺图 经》， 并 铸成针 灸铜人 
模型 两个， 该模 型是世 界上最 早的立 体针灸 模型， 为 教学和 临床应 用起着 重要作 
用。 金元 时期， 何 若愚撰 《流 注指 微论》 及 《流 注指微 赋》， 提出子 午流注 按时取 
穴 的时间 针法。 窦 汉卿在 《针经 指南》 中 提出了  “针 刺十四 法”， 至 今仍有 很高的 
学术 价值。 

20 世纪 50 年代 以后， 针刺镇 痛技术 开始广 泛用于 临床， 进一步 推动了 针刺医 
学的 发展， 这一 时期我 国一些 学者开 始研究 针刺镇 痛作用 机理， 并取 得了一 些可喜 
成果 [2〜。 1984 年， 世界卫 生组织 （WHO) 官员 中岛宏 宣布， “针灸 医学已 经成为 
世界通 行的一 门新的 医学学 科”， 并在 北京、 上海、 南 京等地 成立了 国际针 灸培训 
中心。 同年， 世界 针灸学 会联合 会筹备 委员会 在北京 成立， 日本、 法国、 英国 、美 
国、 苏 联等国 家开始 对针刺 疗法进 行研究 和临床 应用， 表明我 国针灸 医学在 临床上 
的应 用获得 世界上 发达国 家正式 认可， 传统的 针刺疗 法走向 世界。 

虽然近 年来有 不少学 者从不 同角度 对针刺 的生物 学效应 进行了 研究。 例如 ，针 
刺 对神经 系统的 影响、 针刺对 内分泌 系统的 影响、 针刺 对微血 管的影 响等， 但都是 
在某一 方面对 针刺的 机理进 行了初 步解释 [6_SI。 动物 体是一 个有机 整体， 而 针刺必 
然 会引起 动物体 的全身 反应， 因此， 针刺 的作用 机理仍 然是影 响针刺 疗法进 一步推 
广 应用的 难题。 

目前， 随着现 代医学 功能磁 共振成 像技术 （fMRI)、 生 物物理 技术、 分 子生物 
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学 技术、 电 子计算 机技术 等学科 领域的 发展， 为 研究针 刺效应 的生物 学机制 提供了 
新的 方法和 手段。 通 过多种 技术手 段进行 研究， 取得 了令人 瞩目的 成果。 作 为无侵 
人式、 活 体检测 手段， 功能 磁共振 成像技 术可以 实时反 应外部 刺激下 大脑特 定功能 
区域 的活动 状态。 fMRI 研究 表明， 针刺 不同的 穴位点 能够引 起多处 皮层、 皮层下 
区域、 边缘系 统和脑 干区域 的重叠 反应， 初级和 次级体 觉皮层 支持了 最初的 定位和 
早 期体觉 刺激的 定性， 边缘系 统脑区 （下 丘脑、 杏 仁核、 扣带和 海马） 也 参与其 
中。 海马和 杏仁核 支持了 学习和 记忆， 其中杏 仁核在 情感编 码方面 起到了 重要作 
用[9“°]。 它们都 与脑干 和下丘 脑直接 连接， 参与 了神经 内分泌 功能的 调节。 许多研 
究也发 现了前 后脑岛 和前额 叶皮层 的调节 作用， 其中脑 岛具有 内脏的 疼痛感 觉区分 
能力， 对 针刺的 治疗效 果起着 重要的 作用。 另外， 前 额叶与 边缘系 统有着 很多联 
系， 可 能在对 疼痛的 期望调 节上起 着重要 作用。 动物研 究表明 针刺镇 痛与内 源性阿 
片受体 和单胺 类递质 受体镇 痛网络 有关。 内源性 镇痛被 证实部 分通过 脑干的 调节， 
通过抑 制疼痛 信号的 传人来 实现。 脑干活 动也调 节了阿 片受体 和单胺 类受体 在疼痛 
神经基 质中的 传递， 从而减 弱了主 观和意 识上对 疼痛的 感觉。 国际 疼痛学 会定义 
“疼 痛是一 种不愉 快的感 觉和情 绪的体 验”， 其 产生机 制涉及 复杂的 生理和 心理过 
程， 但 都离不 开外周 神经、 脊髓、 大脑 皮层和 皮层下 结构。 对 于针刺 镇痛机 理的研 
究建立 了 中枢神 经调节 ，内 分泌 调节- 脏腑调 节 -免疫 网络调 节的共 同作用 机制模 
型， 为 针刺对 于其他 疾病， 如过敏 性疾病 （哮 喘）、 免 疫功能 低下、 内分泌 系统疾 
病 、神 经- 肌肉系 统 疾病的 机理研 究开辟 了新的 道路。 

虽然神 经影像 研究发 现了在 捻针刺 激时下 丘脑的 反应， 但 是下丘 脑的反 应是否 
伴随着 自主调 节还不 清楚。 韩济 生等著 名学者 经长期 研究， 证 实了针 刺可以 引起脑 
内内 啡肽、 脑 啡肽、 强 啡肽等 内分泌 物质的 变化， 揭 示了针 刺镇痛 作用的 物质基 
础， 并指出 中 枢八肽 胆囊收 缩素的 抗阿片 作用是 导致针 刺镇痛 存在个 体差异 的重要 
因素。 但许 多疾病 并非直 接与神 经系统 有关， 它 们却被 针刺疗 法成功 治愈， 如风湿 
性关 节炎、 肝硬化 等慢性 疾病。 学 者们应 用各种 实验方 法进行 深人研 究针刺 效应的 
生物学 机制， 也提出 了各种 学说， 如微 细胞学 说等。 在现代 西方医 学中， 微 细胞被 
广 泛地应 用于细 胞融合 和致癌 作用的 研究。 微细胞 和成熟 干细胞 相似， 如果 针刺穴 
位有 微细胞 产生， 那就找 到了针 刺疗法 的作用 机理， 但 至今没 有科学 家找到 针刺产 
生 微细胞 的科学 依据。 为此， 迫切需 要以现 代科学 理论和 技术， 攻 克这一 科学难 
题： 针 刺疗法 的分子 生物学 机制， 促 进其在 临床上 的广泛 应用。 
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Pathogenesis  of  Diseases  of  Dairy  Cow  in  Transition  Period 


围产期 是指奶 牛由妊 娠后期 （产前 2 〜 3 周） 转 变为泌 乳初期 （产后 2 〜 3 周） 
这一 阶段， 又 称为过 渡期。 围产期 对奶牛 的健康 和生产 性能极 为重要 [1’2]。 围产期 
奶牛不 仅承受 妊娠、 分娩、 泌乳 等生理 应激， 经 历由低 能饲料 向高能 饲料转 换而带 
来 的饲养 应激， 而 且还要 面对由 于干物 质摄人 减少而 营养需 求增加 所致的 营养应 
激。 正是由 于围产 期奶牛 处于这 样一种 生理剧 烈变动 阶段， 使得其 生殖、 消 化等生 
理 机能， 能量、 矿物质 等营养 物质的 代谢， 免疫 机能及 神经内 分泌的 调节极 易发生 
失常和 紊乱。 围产期 奶牛生 产性疾 病的发 生除与 营养、 管理、 品种、 环境、 遗传等 
因素有 关外， 围产期 奶牛的 生物学 特性也 起到重 要的作 用[3\ 

围 产期奶 牛干物 质摄人 减少。 围产期 奶牛所 面对的 主要挑 战是由 于妊娠 后期采 
食量 下降， 干物 质摄人 减少， 满足不 了胎儿 生长发 育和自 身能量 代谢的 需要， 而产 
后泌 乳高峰 （产后 4 〜 6 周） 先于干 物质摄 人高峰 （产后 8 〜 10 周）， 使机体 处于生 
理 性能量 负平衡 状态。 能量 负平衡 可增加 酮病、 脂肪 肝等疾 病的危 险性。 所以 ，增 
加 干物质 的摄人 是防治 围产期 奶牛能 量代谢 障碍性 疾病的 关键。 但围 产期奶 牛干物 
质摄人 减少的 主要原 因还不 清楚。 围产期 的动物 表现一 定程度 的食欲 减退， 采食量 
下降， 是正常 的生理 反应。 一般 认为， 围产 期奶牛 干物质 摄人减 少与瘤 胃受压 、生 
殖 状态、 脂肪贮 备和代 谢改变 等因素 有关， 但这 些因素 还不足 以使围 产期奶 牛干物 
质摄人 下降幅 度如此 之大、 持续时 间如此 之长。 许多代 谢信号 （metabolic  signal) 
对实 验动物 摄食调 节具有 一定的 作用。 代 谢信号 包括营 养素、 代谢 产物、 生殖激 
素、 应激 激素、 瘦 蛋白、 胰 岛素、 肠肽、 细胞 因子和 神经肽 Y、 促生 长激素 神经肽 
和促 皮质激 素释放 因子等 M 。 代谢 信号可 为揭示 围产期 奶牛干 物质摄 人减少 的原因 
提供新 思路， 其 难点是 如何评 价代谢 信号对 围产期 奶牛摄 食的调 控作用 和途径 ，特 
别 是对摄 食调控 的整合 作用。 

围产期 奶牛脂 肪动员 旺盛。 脂类 代谢是 过渡期 奶牛主 要生物 学特征 之一， 脂肪 
过度 分解与 围产期 疾病的 高发密 切相关 M 。 围产 期奶牛 干物质 摄人减 少而营 养需求 
增加， 使 机体处 于生理 性能量 负平衡 状态。 为弥 补能量 亏欠， 启动脂 肪动员 机制， 
动 用体脂 储备。 脂肪 分解释 放大量 非脂化 脂肪酸 （NEFA) 进人 血液， 肝 脏摄取 
NEFA 的速率 超过其 利用的 能力， H 酰甘油 （TG) 便 在肝脏 沉积。 肝脂沉 积过多 
则可 引起脂 肪肝， 还可使 酮病、 真胃 变位、 胎 盘停滞 等疾病 的发生 增加， 拖 延治愈 
时间。 因此， 肝脏 NEFA 的 代谢是 奶牛成 功度过 围产期 的重要 环节。 但反 刍兽肝 
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脏 缺乏脂 蛋白酯 酶和肝 酯酶， 限制 TG 水 解或再 酯化， 致使 TG 生成 过多。 极低密 
度 脂蛋白 (VLDL) 是 TG 运 出肝外 的主要 途径， 但反刍 兽肝脏 VLDL 的合 成和分 
泌 率低， 阻碍 TG 的 清除， 致使 TG 在肝脏 蓄积。 控制 围产期 奶牛脂 肪动员 和提高 
肝 脂转运 能力， 首先 要了解 过渡期 奶牛脂 肪动员 的调控 因素， 肝脏脂 肪酸卜 氧化的 
特征， 及 VLDL 的合成 和分泌 的限速 步骤。 

围产期 奶牛的 免疫抑 制[_\ 围产期 奶牛免 疫能力 低下， 可影响 各种免 疫细胞 
的 机能， 而 使奶牛 易患乳 房炎、 胎盘 停滞和 子宫内 膜炎等 疾病。 围产 期奶牛 免疫抑 
制的病 因学还 不十分 清楚， 可能是 多因素 作用的 结果， 与分娩 和泌乳 开始的 生理学 
改 变以及 与其相 关的代 谢因素 有关。 糖皮质 激素是 免疫抑 制剂， 分娩时 其升高 ，推 
测可能 对过渡 期奶牛 的免疫 抑制起 作用。 围产期 奶牛的 中性粒 细胞胞 质糖皮 质激素 
受体 表达在 分娩时 下调， 经产牛 下调的 持续时 间长， 可能与 老龄牛 易患乳 房炎有 
关[6]。 产犊 时血清 皮质醇 浓度、 血液 白细胞 和中性 粒细数 增加， 说 明围产 期奶牛 
存在 皮质醇 诱导的 中性粒 细胞糖 皮质激 素受体 表达下 调和中 性粒细 胞移行 机能减 
退， 而 中性粒 细胞迅 速聚集 进人新 感染的 乳腺是 抵抗乳 房炎病 原的关 键免疫 防御。 
此外， 维生素 E、 维生素 A、 卜 胡萝卜 素等营 养素， NEFA、 P ■羟丁 酸等代 谢产物 
也 可能影 响围产 期奶牛 的免疫 状态。 现 有的资 料大都 局限于 免疫抑 制的一 般性叙 
述， 而要 阐明围 产期奶 牛免疫 抑制的 机制， 关键 是确定 围产期 奶牛的 免疫抑 制的主 
要 因素， 评价其 对免疫 器官、 免 疫细胞 及细胞 因子、 免 疫分子 和免疫 调节的 影响， 
确定其 与特定 感染性 疾病的 关系。 

围产期 奶牛钙 调节机 制的适 应能力 降低。 围 产期钙 内环境 恒定对 奶牛的 健康和 
生产性 能至关 重要。 血钙 的恒定 有赖于 甲状旁 腺激素 （PTH)、 降钙素 （CT) 和 
1，25 -二羟 维生素 D3  [1,25  (OH)2D3] 等 因子的 调节。 一般 认为， 生 产瘫痪 （乳 
热） 是 由于奶 牛分娩 后大量 血钙进 人初乳 且钙动 员能力 降低， 致 使血钙 急剧下 
降 [S。 生产瘫 痪和亚 临床低 钙血症 对围产 期其他 代谢病 和感染 性疾病 的发生 可能起 
到 轴心的 作用， 可使乳 房炎、 酮病、 难产、 皱 胃左方 变位、 胎 盘停滞 和许多 传染性 
疾病 （沙 门氏 菌病、 牛黏 膜病和 副结核 病等） 的 发病率 倍增。 奶牛在 泌乳早 期处于 
钙负 平衡， 而钙 动员机 制的适 应性反 应相对 滞后， 生产 瘫痪病 牛的适 应过程 则更加 
缓慢， 但 不是趋 钙激素 [PTH 和 1，25  (OH)2D3] 产生 不足。 然而， 有些 复发的 
生产 瘫痪病 牛血浆 1，25  (OH)2D3 浓度未 增加， 而血浆 PTH 浓度却 升高。 奶牛产 
前饲 喂高钙 日粮， 肠钙主 动吸收 和骨钙 动员机 制持续 地受到 抑制； 低 钙日粮 则可激 
活这些 机制； 产前饲 喂高阳 离子日 粮的奶 牛易发 生低钙 血症， 血浆 PTH 升高 ，但 
血浆 1，25  (OH)2D3 显著 减少， 提示肾 和骨组 织均对 PTH 的刺 激反应 迟钝。 阴离 
子日 粮能恢 复这些 组织对 PTH 的反应 能力。 奶牛 肾和肠 组织中 1，25  (OH)2D3 受 
体 浓度随 年龄的 增大而 降低， 说 明老龄 牛对激 素的应 答能力 减弱， 适应性 反应迟 
钝[8~。 近年利 用动物 模型研 究了围 产期乳 腺钙泵 （Ca2+ATP 酶） 的 表达， 其中 


围产期 奶牛疾 病多发 的机制 


•  1053  • 


一 个钙泵 是泌乳 开始的 关键， 也是 奶牛生 产瘫痪 等生产 性疾病 的良好 指征。 问题是 
这 些结果 还未能 阐明围 产期奶 牛钙代 谢内分 泌调节 紊乱的 本质； 乳腺 钙泵对 围产期 
奶牛钙 内环境 恒定究 竟起多 大作用 还有待 证实。 
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环境 污染物 对动物 机体的 联合毒 性效应 

Combined  Toxic  Effects  of  Environmental  Pollutants  in  Animals 

环境 污染物 是指进 人环境 后使环 境的正 常组成 结构、 性质 和功能 发生直 接或间 
接有害 于生物 生长、 发育和 繁殖的 物质。 人类的 各种活 动产生 的化学 （有 机和无 
机） 污 染物是 其主要 来源， 这些 污染物 通过食 物链系 统进人 人和动 物机体 危害健 
康。 近年 来受到 重点关 注的有 机污染 物包括 农药、 环境 激素、 多环 芳烃、 多氯联 
苯、 兽 药等， 无机污 染物主 要是重 金属、 氟 化物等 [1_3]。 

环境中 的化学 污染物 往往多 种同时 存在， 尤 其是食 品动物 养殖过 程中多 种毒物 
小 剂量长 期通过 饮水、 饲料、 空 气等暴 露进人 机体， 因 毒物的 联合毒 性效应 造成机 
体 损害， 并 残留在 动物源 性食品 中危害 人类的 健康， 已引起 科学工 作者的 高度重 
视[4’5)。 有关环 境污染 物单独 作用于 机体的 毒性效 应研究 较多， 但两 种或两 种以上 
的化 学物同 时或短 期内先 后作用 于机体 产生的 联合毒 性效应 （combined  toxic 
effect 或 joint  toxic  effect) 的 研究仍 处于资 料积累 阶段， 主要 是多种 化学物 作用于 
机体， 与任何 一种单 独作用 时所产 生的毒 性作用 将有所 不同， 它们在 体内往 往呈现 
十 分复杂 的交互 作用， 影响 彼此的 吸收、 分布、 代谢转 化和毒 性效应 [3'U。 

随着新 技术、 新方法 的不断 发展， 包括各 种生物 芯片、 转基因 和基因 敲除技 
术、 报 告基因 技术、 干细胞 技术、 基因或 蛋白质 差异表 达检测 技术、 蛋白质 组技术 
平台、 发光 技术、 基因组 印迹、 实 时定量 PCR 技术、 激光扫 描共聚 焦显微 镜技术 
等在毒 理学研 究中的 应用， 为深人 探讨环 境污染 物的联 合毒性 效应提 供了重 要手段 
和 方法， 能够从 分子、 细胞、 器官 和整体 水平揭 示外源 化学物 对机体 的毒性 效应， 
使该领 域的研 究进人 了崭新 的时代 [6~ 。 近年来 有关联 合毒性 效应研 究较多 的主要 
是 农药、 重金 属等， 但联 合毒性 效应的 类型和 机理仍 不十分 清楚。 例如， 马 拉硫磷 
与苯硫 磷联合 作用， 则毒 性明显 増强， 主 要是苯 硫磷通 过抑制 肝脏中 降解马 拉硫磷 
的 酯酶， 而使 其毒性 增强， 但如 果先给 予马拉 硫磷， 间 隔一定 时间后 再给苯 硫磷则 
无明 显的毒 性増强 效应。 体内和 体外研 究表明 ~°]， 铅 镉联合 对机体 的毒性 呈温和 
的协 同效应 （mild  synergistic  effect) , 其 中细胞 调亡在 铅镉联 合所致 的细胞 损伤过 
程中发 挥主导 作用， 并呈 明显的 剂量- 效应和 时间- 效应。 

目前 认为， 化学 物的联 合毒性 效应的 类型有 4 种& 7]: ①相 加作用 (additional 
joint  action), 指机体 所产生 的毒性 总效应 等于各 个化学 物单独 效应的 总和； ②协 
同作用 (synergistic  joint  action), 指各 化学物 交互作 用于机 体的综 合效应 大于各 
单 独化学 物毒性 效应的 总和； ③拮 抗作用 （antagonistic  joint  action) ， 指各 化学物 
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在体内 交互作 用的总 效应， 低 于各化 学物各 自单独 效应的 总和； ④独 立作用 （in¬ 
dependent  joint  action)  ，  由于 两种或 两种以 上化学 物对机 体作用 的部位 不同、 耙器 
官 不同、 受体 不同、 酶不 同等， 而 且各化 学物的 靶位点 之间的 生理学 关系不 密切， 
化学 物进人 机体后 所致的 生物学 效应表 现为各 自本身 的毒性 效应。 由 于常见 的环境 
污染 物种类 繁多， 毒物 进人机 体引起 中毒、 致敏、 致畸 和致癌 效应， 尤其是 化学物 
与生 物组分 之间发 生交互 作用， 导致 吸收、 富集、 合成、 固定、 扩散、 回避、 解毒 
等不同 机制， 可见 有关联 合毒性 作用仍 缺乏有 效的预 测方法 系统。 

影 响环境 污染物 联合毒 性作用 的因素 较多， 包 括环境 介质的 种类和 pH、 受试 
物浓度 和浓度 配比、 染 毒时间 长短、 受试组 分间接 触程度 和先后 顺序、 指示 生物的 
类 别及其 年龄、 性别、 大 小等， 在水 体中还 要考虑 盐度、 温 度和硬 度等。 化 学物的 
相 互作用 可在环 境中或 机体内 发生， 由于 自然环 境的复 杂性， 环境污 染物的 联合毒 
性 作用必 然受各 种环境 因素的 影响； 同时， 不 同的化 学物在 机体的 吸收、 分布 、生 
物 转化和 排泄存 在一定 差异， 尤其 是终毒 物和靶 分子作 用而诱 发一系 列不同 的生化 
反应 引 起细胞 功能和 结构的 紊乱， 进而在 分子、 细胞或 组织水 平启动 修复机 
制， 当损伤 超过了 这种修 复能力 时即呈 现毒性 作用。 由此 可见， 由于 环境污 染物的 
种类 繁多， 可能 受影响 的生物 体结构 和功能 复杂， 毒性 作用的 产生过 程可能 涉及多 
种 机制， 这 更增加 了对联 合毒性 研究的 难度。 从目前 报道的 文献可 以看出 [U3] ，这 
一 领域需 要解决 的问题 包括： ① 联合毒 性效应 可行性 模型的 设计及 其评价 方法； 
② 化学物 联合作 用对人 和动物 健康的 影响， 尤其是 对免疫 系统、 生殖 功能及 致癌潜 
在危 险性的 研究； ③ 多种化 学物在 体内的 代谢、 排泄 过程、 残留及 相互之 间的影 
响； ④从 细胞和 分子水 平揭示 毒物联 合效应 的发生 机理； ⑤化 学物联 合作用 对机体 
健 康危害 的早期 生物标 记检测 和评价 方法； ⑥化 学物联 合对动 物不同 组织器 官毒性 
效应的 差异； ⑦化学 污染物 联合毒 性效应 的防控 措施。 
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Pathogenesis  of  Mastitis  in  Dairy  Cattle 


奶 牛乳房 炎是兽 医临床 上十分 常见、 发病 机理比 较复杂 且危害 较大的 疾病之 
一。 患 病奶牛 乳汁中 往往含 有大量 病原微 生物、 毒 素或治 疗后残 留的抗 生素， 食用 
后 可能危 及人类 健康。 该病 以乳腺 炎症为 特征， 感染乳 腺的乳 汁体细 胞计数 显著增 
加， 乳腺组 织发生 病理变 化[1] 。 

奶 牛乳腺 易受外 界病原 微生物 的感染 而发生 炎症， 乳房炎 的发生 主要经 历病原 
微 生物通 过乳头 池人侵 乳房、 乳腺内 建立感 染并引 起乳房 炎症， 甚至 引致全 身性症 
状的一 系列过 程@。 虽然 人们对 于奶牛 乳房炎 发病机 理的认 识不断 增加， 但 仍存在 
许多问 题有待 进一步 阐明。 

(1)  非 特异性 病因引 发的乳 房炎。 虽然 从大多 数病例 中可分 离到多 种细菌 、真 
菌、 支 原体等 微生物 病原， 并能 通过实 验方法 复制出 本病， 但 也有一 些临床 病例其 
乳汁的 细菌培 养呈阴 性[83、。 对 非特异 性病原 及其作 用的研 究在很 大程度 上仍属 

空白。 

(2)  病原微 生物引 发的乳 房炎。 目前 已鉴定 到的奶 牛乳房 炎的病 原微生 物多达 
150 多种， 其 中葡萄 球菌、 大肠 杆菌和 链球菌 导致的 乳房炎 占全部 病例的 90% 
以上 M 。 

发生 乳房感 染时， 病 原微生 物可经 乳头孔 侵人乳 头管， 经血 液循环 感染， 也有 
病 原微生 物由乳 房创伤 感染。 当病原 菌通过 乳头管 屏障， 乳头 管的管 壁受到 损伤或 
受到细 菌释放 物质的 刺激， 迅速引 起乳腺 的防御 反应， 使乳房 炎的发 展进人 炎症阶 
段。 乳腺上 皮细胞 能分泌 各种炎 症调节 因子， 如细胞 因子、 化 学趋化 因子、 防御肽 
和花 生四烯 酸代谢 产物， 这些 信号分 子通过 自分泌 和旁分 泌方式 发挥调 节功能 ，参 
与 白细胞 和淋巴 细胞向 乳中的 征募。 病原菌 在乳腺 内膜组 织上的 黏附能 力越强 ，它 
在感染 乳腺内 存活的 机会就 越大， 因此 与组织 细胞的 黏附是 细菌致 病的重 要机制 
之一。 

由乳腺 上皮细 胞分泌 和释放 的细胞 因子、 趋 化因子 以及宿 主防御 肽等， 一方面 
能活 化中性 粒细胞 和淋巴 细胞进 人乳腺 组织中 的炎症 位点； 另 一方面 调节抗 菌和吞 
噬 物质的 活性， 参与病 原菌的 识别和 吞噬。 金 黄色葡 萄球菌 的蛋白 A 能与 免疫球 
蛋白的 Fc 端 结合， 用宿 主抗体 覆盖病 原菌， 阻止 了调理 作用， 抵抗 这种识 别能力 
而 不能被 识别， 在 乳腺上 皮繁殖 生长而 引起乳 房炎。 但 目前对 其他致 病菌在 乳腺组 
织发生 定殖的 机制 仍不 清楚。 
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(3) 宿 主防御 系统。 乳腺的 防御机 制包括 先天性 免疫和 特异性 免疫。 乳 头导管 
括约 肌是乳 房防御 病原的 第一道 防线， 乳汁 中的体 细胞， 尤其 是多型 核中性 粒细胞 
(PMN) 构成 第二道 防线。 乳 头末端 含有括 约肌， 能在 乳汁和 细菌之 间建立 屏障， 
防 止细菌 人侵， 括 约肌开 放或闭 合不全 则容易 诱导乳 房炎的 发生。 乳头 导管内 皮是一 
层排 列紧密 的角质 细胞， 能 够捕获 人侵的 细菌。 角 质细胞 分泌的 一些脂 肪酸， 如肉豆 
蔻酸、 棕 榈酸、 亚麻 酸等， 均具 有抑制 细菌的 活性， 角质 细胞分 泌的蛋 白质能 与人侵 
的 病原通 过静电 结合， 从而 导致病 原体对 乳导管 内渗压 敏感， 最 终导致 人侵的 病原体 
裂解和 死亡。 由于挤 奶造成 乳头管 开张， 从而使 病原菌 能较易 侵人而 引发乳 房炎。 

乳腺 分泌的 乳汁中 含有多 种抑菌 及杀菌 物质， 其 中乳铁 蛋白、 溶 菌酶、 乳过氧 
化 物酶、 F 防 御素、 TLR4、 白细 胞介素 -8 受体 及乳素 等在维 护乳腺 健康中 发挥重 
要 作用。 

牛乳汁 中的细 胞主要 有淋巴 细胞、 多形核 中性粒 细胞、 巨 噬细胞 和上皮 细胞， 
这 些细胞 统称为 体细胞 （somatic  cell， SC)。 健康奶 牛的乳 汁中体 细胞含 量低于 
105 个 /ml， 其中主 要是巨 噬细胞 （M0>)， 其次 是淋巴 细胞、 PMN 和一些 上皮细 
胞。 乳腺无 炎症时 MO 占 多数， 而 发生乳 房炎时 PMN 占绝对 优势。 M€> 的 主要作 
用是 分泌具 有趋化 作用的 细胞因 子和白 H 烯 (B4), 吸引 PMN 进人 乳腺， 以加工 
处理 和提呈 抗原。 PMN 的 功能是 吞嗦和 杀灭病 原体， 而在炎 症反应 最初阶 段释放 
出补 体成分 C5a、 脂 多糖和 B4 具有趋 化性。 细菌 侵人乳 腺后， MO 活化吞 噬和处 
理 抗原， 并在 细胞壁 表面形 成抗原 -主要 组织相 容性复 合体， 刺激 和活化 T 和 B 淋 
巴 细胞， 参 与体液 和细胞 免疫、 并 分泌白 细胞趋 化因子 和一些 可溶性 介质， 吸引外 
周血中 PMN 进 人感染 部位， 吞噬 和杀灭 病原微 生物。 

中性粒 细胞成 功的免 疫监督 和对乳 腺内感 染的防 御主要 有五个 步骤， 即 黏附、 
迁移、 吞噬、 呼吸 暴发和 脱粒。 中 性粒细 胞的黏 附和迁 移是先 天性免 疫监督 和抑制 
感染局 部炎性 反应的 关键。 吞噬 作用、 呼 吸暴发 和脱粒 作用使 通过血 液迁移 到感染 
的 乳腺局 部的中 性粒细 胞对细 胞内病 原的杀 伤达到 高峰。 中性 粒细胞 发挥黏 附作用 
时， 血 循中中 性粒细 胞必须 不断地 接触损 害局部 或感染 部位小 血管的 内皮细 胞层， 
循 环血液 主要通 过对血 管有黏 附作用 的选择 素家族 （L- 选 择素、 E- 选 择素和 P- 选 
择素） 的黏附 分子发 挥作用 （图 1)。 

乳房 炎病原 菌和乳 腺免疫 是一对 对立统 一的矛 盾体。 当乳 腺的防 御机制 处于最 
佳状 态时， 病原 体很难 人侵； 当乳腺 的免疫 机制低 下时， 条件 病原体 和传染 性病原 
体就 会乘虚 而人， 导致乳 房炎的 发生。 乳 房炎病 原菌通 过多种 策略逃 避乳腺 的防御 
体系， 病原菌 采取黏 附和进 人宿主 细胞的 策略人 侵宿主 的防御 机制， 因在细 胞质中 
宿 主的绝 大多数 防御机 制失去 作用， 一旦 病原菌 内化到 宿主细 胞质， 就可为 病原菌 
提 供一个 安全的 环境。 所以， 病原菌 黏附和 进人乳 腺上皮 细胞对 建立感 染非常 
重要。 
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图 1 乳房 感染发 生炎症 示意图 [2] 

病原 菌黏附 到乳腺 上皮细 胞是感 染过程 的早期 事件， 黏附 过程受 细菌表 面结构 
和 乳汁与 乳腺中 的宿主 因子的 调节。 乳 房炎病 原菌利 用宿主 因子如 细胞外 基质蛋 
白、 蛋白 聚糖和 乳蛋白 增加其 黏附于 奶牛乳 腺上皮 细胞的 能力， 它们 通过与 乳汁中 
可 溶性因 子结合 进而结 合到乳 腺上皮 细胞。 这种 “分子 桥梁” 被病原 菌用来 活化宿 
主细 胞即乳 腺上皮 细胞表 面某些 特异受 体并诱 导一系 列级联 反应， 从 而使病 原菌进 
人宿主 细胞。 

目前， 关 于乳房 炎发病 机理的 研究大 多侧重 感染、 防 御机制 两者的 变化， 对其 
与众多 病因间 的连接 及两者 间的相 互作用 仍很不 清楚。 乳房炎 的发病 机制可 能更多 
地涉 及多方 面因素 的互作 与消长 及作用 的时空 变化， 反 映出系 统生物 学调控 特点， 
但 此方面 的知识 仍十分 有限。 Yang 等〜 最近报 道了健 康奶牛 和乳房 炎发病 奶牛的 
乳腺组 织蛋白 类型， 结果 表明患 病动物 乳腺组 织出现 酪蛋白 上调、 细 胞色素 c 氧 
化酶和 磷脂结 合蛋白 (annexin  V) 下调， 这可 为乳房 炎新的 生物标 记的开 发与应 
用提 出新的 思路。 
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畜 禽卵细 胞发生 与调控 

Oogenesis  and  Its  Regulatory  in  Livestock  and  Avian 


性 腺分化 之后， 原 生殖细 胞分化 为卵原 细胞， 卵 原细胞 （oogonia) 又 经过特 
殊的 细胞分 裂和分 化形成 成熟卵 细胞的 过程称 为卵细 胞发生 （oogenesis) 。 

功能 性卵母 细胞的 产生是 哺乳动 物繁殖 的关键 和物种 延续的 保障。 卵细 胞发生 
过程 对大多 数动物 都基本 相似， 但 也各有 特点。 主要 经过增 殖期、 生 长期和 成熟期 
三个 阶段。 增殖期 是指卵 原细胞 通过有 丝分裂 在卵巢 中大量 增殖的 时期。 卵 原细胞 
增 殖后达 到一定 数量， 然 后停止 分裂， 进人第 一次减 数分裂 前期， 形 成初级 卵母细 
胞。 充分生 长的初 级卵母 细胞， 在 成熟卵 泡中恢 复减数 分裂， 于是从 第一次 减数分 
裂 的核网 期进行 到第二 次减数 分裂的 中期， 形成 一个大 的次级 卵母细 胞和一 个小的 
第一 极体， 并休止 于这一 时期。 直到 受精、 有 精子穿 人时， 卵 母细胞 才继续 完成第 
二 次减数 分裂， 产 生第二 极体和 成熟卵 母细胞 （图 1)。 


生殖系 a 因子 （ FIGa  ) 


®  ©  KL 
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卵丘 卵母细 胞复合 
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图 1 卵泡形 成和卵 子发生 过程以 及卵母 细胞和 体细胞 的关系 

对卵 巢卵泡 内卵母 细胞的 生长， 以及 它们发 育至成 熟卵子 的过程 研究， 不但能 
够 理解正 常卵子 发生过 程中的 生物学 现象， 并且 具有重 大的临 床应用 价值， 包括辅 
助繁殖 技术的 提高与 应用。 但是 卵细胞 发生的 研究目 前还存 在很多 难题， 其 中最主 
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要的难 题集中 在两个 方面： 一是卵 子发生 的起源 问题； 二是 卵子发 生的调 控机制 
问题。 

1.  卵 子发生 的起源 

哺 乳动物 生殖生 物学存 在一个 基本的 学说： 大多数 雌性哺 乳动物 在胎儿 时期就 
丧 失了更 新生殖 细胞的 能力， 出生时 生殖细 胞的储 存量是 恒定的 并且不 能更新 ，所 
有生 殖细胞 停滞在 减数分 裂前期 I 并被体 细胞包 被形成 卵泡， 在出生 后卵母 细胞的 
数量 就逐渐 减少。 但是， 通过对 灵长类 和小鼠 的研究 发现， 出 生后哺 乳动物 卵巢能 
产生 卵母细 胞并形 成新生 卵泡， 从而 使卵泡 层得到 补充。 另外， 认为 卵巢内 存在生 
殖系 干细胞 （GSC)， 但这 些生殖 干细胞 究竟来 源于何 处还未 成定论 [u。 出 生后雌 
性哺乳 动物生 殖干细 胞的存 在和卵 泡层的 更新是 对哺乳 动物生 殖生物 学基本 定律的 
挑战， 能 够为进 行新型 生殖学 研究提 供有力 工具， 并为 生殖医 学领域 提供新 的技术 
和方法 [21。 在 兽医学 领域， 这一研 究将增 加母畜 卵巢卵 泡的储 存量， 延长其 生育年 
限， 从而 提高繁 殖性能 [3]。 基于雌 性生殖 干细胞 或成体 干细胞 技术的 研究与 应用， 
也 将为畜 牧业带 来巨大 的经济 效益。 但是， 还 有许多 科学难 题亟待 解决： 成 年雌性 
哺乳动 物卵巢 中是否 存在卵 子发生 和卵泡 形成？ 非 原始生 殖细胞 （PGC) 来 源的不 
同性 腺外干 细胞或 者祖细 胞是否 能够产 生卵母 细胞？ 这 些卵母 细胞或 卵母细 胞样细 
胞是不 是真正 的卵母 细胞， 能否完 全成熟 并具有 受精能 力且最 终产生 具有生 育能力 
的 后代？ 

2.  卵子发 生过程 中的基 因表达 

卵 巢卵子 发生和 卵泡生 长是一 个复杂 协调的 生物学 过程， 需要一 系列事 件来诱 
导 卵泡内 形态和 功能的 变化， 从 而导致 细胞分 化和卵 母细胞 发育。 近 年来， 应用高 
通量的 基因组 学方法 对卵子 发生和 卵泡生 长过程 中基因 表达的 动力学 进行了 研究， 
以期得 到完整 的功能 图谱。 小 鼠研究 表明， 卵母 细胞特 殊基因 对出生 后卵巢 内卵泡 
产 生的发 动以及 卵泡发 育是必 需的， 如 NOBOX 卵子 发生同 源框和 Gdf9 等。 而其 
他卵 母细胞 特殊基 因是母 体作用 基因， 它 们的缺 失不影 响排卵 和受精 但能引 起植人 
前胚胎 丢失， 从而导 致雌性 不育。 直到 现在， 只 有极少 的卵母 细胞特 殊转录 本在非 
鼠 哺乳动 物中被 发现， 尽管 它们可 能存在 重要的 功能， 但大多 数基因 并未得 到描述 
和 研究。 应用 高通量 基因组 学研究 得到所 有的转 录本， 并应用 功能学 方法对 新认知 
的 基因功 能进行 证实， 这在 家养动 物上依 然存在 很多的 挑战和 障碍。 虽然近 来序列 
分析 和基因 组的装 配已在 一些家 畜动物 上得到 应用， 但 基因组 的注解 过程对 非模型 
动物来 说仍然 非常不 完善。 将基 因表达 数据转 为生物 信息， 需 改善家 养动物 的基因 
组 注解， 但 还有许 多基因 的功能 位置和 注解是 不精确 或不正 确的。 另外， 现 在可用 
到的数 据库信 息主要 是人和 啮齿动 物的， 为了 得到不 同遗传 模型完 整的基 因组信 
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息， 需要重 新对特 殊物种 提供最 理想的 可用数 据库。 应 用基因 敲除技 术来推 定有关 
繁殖 功能， 并用来 探讨特 定功能 基因的 特征。 然 而小鼠 敲除模 型的功 能证据 不能系 
统地应 用于其 他哺乳 动物， 所以转 基因大 动物的 生产是 用来分 析体内 基因功 能的必 
需途径 [4]。 然而， 家 养动物 的繁殖 范性、 转基因 技术的 困难以 及制造 无价值 转基因 
的花 费限制 了基因 敲除在 这些物 种上应 用的可 能性[51 。 基因 组学是 用于研 究生殖 
生物 学的一 个强大 工具， 必将更 深人揭 示卵巢 和雌性 配子的 功能， 并且通 过对基 
因表达 数据的 交流， 能 够更好 地理解 潜在的 生物学 现象， 从 而促进 生殖生 物学的 
发展。 

体 外培养 模型能 够较好 地控制 变量的 数量， 从而比 较不同 环境下 单一卵 泡成分 
的 行为， 并 能研究 不同细 胞之间 的相互 关系。 然而， 卵 巢卵泡 是一个 复杂的 结构， 
包 含功能 相关的 不同类 型细胞 和卵母 细胞， 卵 泡发生 过程中 持续变 化的动 力学特 
性， 以及卵 泡发生 受卵巢 内外因 素相互 作用的 调节等 现象， 使 得体外 培养模 型很难 
建立， 因此， 卵泡 部分的 研究显 得十分 困难。 目 前尚没 有适当 的培养 体系来 模拟体 
外卵 泡形成 和卵子 发生， 从而使 卵子发 生的研 究受到 限制， 也 不能很 好地研 究卵泡 
特征 和卵母 细胞发 育能力 之间的 关系， 这一障 碍阻止 了哺乳 动物生 殖生物 学的研 
究。 为了克 服这些 困难以 提高成 功率， 更 复杂的 培养系 统和方 法建立 是关键 
所在 W 。 

3. 卵子发 生过程 中减数 分裂启 动机制 

卵母细 胞在胚 胎期性 腺中开 始减数 分裂， 然 后停滞 在第一 次减数 分裂前 期的双 
线期， 在促卵 泡激素 (FSH) 和促 黄体素 （LH) 的作 用下， 体细胞 和卵母 细胞发 
生一系 列的变 化促使 减数分 裂的成 熟[7’8] 。 减数 分裂恢 复在形 态上出 现核膜 分散， 
即发 生生发 泡破裂 （GVBD)。 第 二次停 滞是第 二次减 数分裂 中期， 第二极 体尚未 
分出， 处 于停滞 状态， 卵母 细胞通 过受精 完成减 数分裂 的最后 阶段， 恢复减 数分裂 
的信 号来自 精子， 将 磷脂酶 导人卵 母细胞 胞质， 触 发钙的 波动， 从而 导致减 数分裂 
的 完成。 卵母细 胞中高 水平的 cAMP 是 维持减 数分裂 停滞所 必需的 条件， 卵母细 
胞中 cAMP 水平的 下降与 减数分 裂的恢 复有关 [:'  然而， 存在 两个问 题尚未 回答， 
高 水平的 cAMP 是 如何维 持减数 分裂停 滞的？ 卵母 细胞内 cAMP 水 平是如 何得到 
控 制的？ 另外， 减数 分裂恢 复与缝 隙连接 的调节 有关， 虽 然卵母 细胞能 够生产 
cAMP, 但 是体细 胞是否 能够通 过缝隙 连接为 卵母细 胞提供 cAMP 尚不清 楚〜1。 
关 于第一 次减数 分裂恢 复还存 在许多 未解决 的问题 ，如 LH 是 如何向 颗粒细 胞发信 
号 从而使 卵母细 胞开始 成熟的 启动？ 穿 过缝隙 连接维 持减数 分裂的 分子有 哪些？ 近 
来 研究显 示卵母 细胞在 卵泡形 成的过 程中起 着重要 作用， 卵母 细胞和 邻近体 细胞的 
双 向通信 作用对 卵子获 得发育 能力起 着关键 作用。 但是， 参与 这一通 信过程 的因素 
尚未 确定， 它 们的作 用机理 还有待 阐明。 
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综上 所述， 卵子 发生的 起源问 题是生 殖生物 学的基 础理论 问题， 对传统 学说提 
出了 挑战， 并且 对生殖 医学及 畜牧生 产有着 重大的 意义， 是卵 子发生 生物学 亟待解 
决 的难题 之一。 目前， 虽然对 卵子发 生的分 子机制 进行了 广泛的 研究， 但由 于卵子 
发生过 程极其 复杂， 是 不同水 平系统 调控的 结果， 因此， 这些 机制的 阐明还 需进一 
步深人 研究。 
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组织 器官创 伤的完 全修复 

Perfect  Tissue  and  Organ  Wound  Repair 


组 织器官 修复是 指机体 的器官 或组织 在致病 因素的 作用下 受损， 由邻近 健康细 
胞再 生进行 修补， 恢复组 织完整 和器官 功能的 过程。 早在 19 世纪 中叶， 就 已经确 
立了组 织损伤 的治疗 原则。 随 着生命 科学的 发展， 组 织器官 修复有 了一个 新的名 
词 —— 再生 医学， 即通过 研究机 体正常 的组织 特征与 功能、 受 创后修 复与再 生机制 
以 及干细 胞分化 机制， 寻 找有效 的生物 学治疗 方法， 促进 机体自 我修复 与再生 ，或 
构建 出新的 组织和 器官， 以 改善或 恢复损 伤组织 和器官 功能的 科学。 让受损 的组织 
完 全修复 和再生 是人类 的梦想 和美好 愿望， 也是众 多科学 家关注 和努力 攻克的 
难题。 


一、 组织器 官修复 与再生 的特点 

组 织损伤 后的修 复过程 包括出 血期、 炎 症期、 肉芽 组织形 成期以 及瘢痕 形成期 
4 个过程 D 。 不同 种类的 细胞， 再 生能力 不同。 例如， 易受损 和经常 更新的 组织再 
生能 力强， 低 等动物 比高等 动物的 再生能 力强， 幼稚细 胞比高 分化的 细胞再 生能力 
强等。 多种组 织中含 有具分 裂能力 的静止 细胞， 当其 受到刺 激时， 可进人 细胞周 
期， 进行 增殖， 如肝 、胰、 内分 泌腺、 肾小 管上皮 细胞。 有些 细胞本 身不能 再生， 
但 在病理 情况下 可转变 为可再 生细胞 （如 纤维 细胞转 变为成 纤维细 胞）。 有 些细胞 
不 具有分 裂增生 能力， 一 旦遭受 破坏， 则永 久缺失 （如 神经细 胞）。 

生理情 况下， 一 部分细 胞和组 织不断 消耗， 由同种 细胞新 生进行 补充， 保持原 
有 组织的 结构和 功能， 称为 生理性 再生， 如 皮肤表 层角化 细胞的 脱落与 再生， 子宫 
内膜周 期性脱 落等。 若受 损的软 组织细 胞不能 再生， 则 由纤维 结缔组 织填充 替代， 
再生的 组织失 去原有 组织的 功能和 特征， 称为 病理性 或异常 再生。 新 生组织 为适应 
功能和 环境的 需要， 常进 行自我 改建。 例如， 新 形成的 纤维结 缔组织 （瘢 痕组 织）， 
由大 量平行 或交错 分布的 纤维束 组成， 随 运动的 加强， 与生理 状态下 排列方 向一致 
的纤 维增强 增多， 其 他排列 方向的 纤维被 分解、 吸收， 使瘢 痕缩小 软化， 抗 张强度 
加强， 但这种 改建的 能力是 非常有 限的。 
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二、 组 织器官 完全修 复的研 究现状 

1.  组织 修复过 程涉及 细胞、 细胞外 基质及 多种生 长因子 

生长 因子及 其在创 伤修复 中应用 的研究 兴起于 20 世纪 80 年代， 它不仅 使创伤 
修复研 究从细 胞水平 进人分 子水平 领域， 同时也 代表了 在当前 以及今 后一段 时间内 
创伤 修复的 一个重 要研究 方向。 其中 与组织 修复关 系较为 密切的 有转化 生长因 
子 P、 碱性成 纤维细 胞生长 因子、 血管内 皮生长 因子、 血 小板源 性生长 因子、 胰岛 
素 样生长 因子、 基质金 属蛋白 酶等。 这些 因子在 组织修 复过程 中形成 一个复 杂的网 
络， 它们相 互作用 调节着 成纤维 细胞、 间质 细胞的 增殖、 分 化和迁 移以及 血管生 
成、 组织 连接、 创伤修 复的相 关基因 表达等 [1’2]。 

2.  组织 工程学 

组 织工程 学是再 生医学 的一个 部分， 研 究始于 20 世纪 80 年 代初， 1987 年由 
美国科 学基金 会正式 命名， 旨 在以少 量种子 细胞经 体外扩 增后与 生物材 料结合 ，构 
建 出新的 组织或 器官， 用 于替代 和修复 病变、 缺损 的组织 器官， 重建生 理功能 M。 
成体 干细胞 因其强 大的扩 增与分 化潜能 以及来 源的自 体性， 成 为种子 细胞研 究的焦 
点。 目前已 在多种 组织中 分离到 成体干 细胞， 干 细胞在 多种细 胞因子 的不同 组合和 
基质的 作用下 可分化 为不同 细胞。 现在， 普遍认 同各种 类型的 组织， 如神经 、心 
脏、 骨 骼肌等 均保留 有未分 化的祖 细胞， 即干 细胞， 具 有多分 化潜能 和免疫 抑制特 
性[1]。 在 损伤刺 激下， 干细胞 群被激 活来参 与修复 组织的 结构与 功能。 也 有实验 
表明， 仅是内 源性干 细胞， 还不足 以保证 组织的 再生， 还需要 适当的 刺激和 多种细 
胞因子 的作用 来提供 干细胞 调节组 织再生 和修复 的环境 [5’n。 

3.  器 官移植 

对 于大面 积的创 伤和广 泛的器 官功能 损害， 目前多 采用自 体或异 体组织 、器 
官移植 等治疗 手段。 随 着新型 技术的 发展， 包 括肾、 皮肤、 骨髓、 心脏、 肝脏和 
肺 胀等器 官的移 植在临 床上已 取得了 很好的 效果。 目前， 组 织器官 修复也 由单纯 
的器官 移植又 发展到 人工替 代物， 具 有替代 功能， 特别 是替代 复杂器 官的功 
能[7]。 随 着组织 工程、 自 体组装 技术、 工 程制造 技术、 干细 胞技术 等研究 领域的 
发展 和交叉 应用， 器 官直接 制造， 一项 极富有 科学挑 战性的 工作， 尤其是 基于细 
胞和细 胞-材 料复合 单元的 三维受 控组装 技术， 成 为组织 器官人 工构造 研究的 
热点。 
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三、 组织器 官完全 修复亟 待解决 的问题 

近 30 年来 许多高 新技术 学科， 如 基因工 程学、 发育生 物学、 干 细胞生 物学、 
组织工 程学等 基础与 应用学 科的发 展有力 地推动 了再生 医学的 进步， 让人们 看到了 
再生 医学的 希望。 虽然 组织、 器官创 伤修复 与功能 重建研 究取得 了很大 的进步 ，但 
仍 然存在 着许多 尚 未阐明 和 解决的 问题。 

(1)  修复 细胞的 增殖、 分化 与调控 是组织 再生的 生物学 基础。 目 前关于 这三大 
要素还 有很多 科学问 题没有 解决， 第一， 还不清 楚通过 细胞的 诱导分 化能否 实现组 
织 和器官 的完全 再生。 第二， 缺乏 实现组 织和器 官的完 全修复 实用的 技术和 手段。 
第三， 受损 组织和 器官迅 速的纤 维化修 复未能 有效的 解决。 第四， 组 织再生 研究中 
还 存在许 多负面 因素和 影响。 

(2)  组织 工程学 的发展 让人们 对组织 器官创 伤修复 与重建 充满了 希望。 但同样 
也面 临许多 问题尚 未阐明 和 解决， 工程化 组织在 体外或 体内形 成过程 中是如 何演变 
的， 是否 有规律 可循； 这些 演变规 律与正 常组织 发育、 再生及 创伤修 复过程 的关系 
如何； 胚胎 干细胞 的定向 诱导分 化如何 解决； 移 植细胞 的免疫 排斥、 移植细 胞的分 
布、 移植最 佳载体 的确定 以及如 何避免 移植细 胞的肿 瘤化倾 向等。 对 于干细 胞可否 
成为再 生治疗 的最佳 细胞， 目 前还存 在很大 争议。 

(3)  部 分器官 移植已 取得了 很好的 效果， 但 同时也 存在严 重的并 发症， 如皮肤 
移植 后皮肤 挛缩可 引起的 肥厚性 疤痕， 这种 瘢痕愈 合的组 织没有 汗腺、 皮脂 腺和毛 
囊 等皮肤 附件。 自体 移植， 供 体来源 有限， 移植 无异于 “以创 伤修复 创伤” 。异 
体 移植， 不 仅会产 生严重 的免疫 排斥， 移植器 官也会 随时间 的延长 而出现 恶化， 
供 体来源 不足等 问题始 终困扰 着移植 学界， 并在很 大程度 上制约 器官移 植术的 
发展。 

随着 经济和 科技的 发展， 人们对 生活质 量的要 求逐渐 提高， 也促 使着再 生医学 
的 发展， 当 前研究 工作所 取得的 成就， 让 组织、 器官创 伤完全 修复与 功能重 建这一 
美 好愿望 离实现 更近了 一步， 因 此如何 快速安 全地实 现基础 研究向 临床应 用的转 
化， 让更多 的患者 获益， 是再 生医学 领域专 家需要 思考的 问题。 
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Enhancing  the  Innate  Defenses  of  Mammary  Gland 


动物乳 腺的健 康是其 行使正 常功能 （泌 乳） 的 基础和 保证。 然而乳 用家畜 （如 
奶牛） 的 乳腺炎 在全世 界普遍 发生， 损失 巨大。 感染后 的乳腺 组织损 伤具有 不可逆 
性， 对 其乳腺 功能的 影响是 持续的 各种各 样的措 施应用 于防控 和治疗 乳腺感 
染， 但是， 必须正 视的现 实是： 一方 面现有 的乳腺 感染防 治措施 并非十 分成功 ，问 
题 不少； 另 一方面 奶牛在 远超过 其哺乳 犊牛需 要而过 量泌乳 （非生 理的） 的状态 
下， 发 生乳腺 感染几 乎不可 避免。 哪怕在 饲养管 理最先 进的牛 群中， 乳腺感 染仍然 
不断 发生， 使 奶业工 作者和 兽医感 到十分 困扰。 可见， 乳腺感 染的预 防比感 染后的 
治 疗更为 重要。 

为保 障泌乳 和哺育 幼仔， 动 物乳腺 进化形 成了其 自身固 有的防 御系统 ，构 
筑起 抵御病 原感染 的防线 EW。 因此， 首先 从其内 在的固 有防御 出发， 探 索和寻 
找 增强乳 腺健康 的途径 有重要 的现实 意义。 为此， 至少有 三个方 面的问 题有待 
解决。 

1.  认识 乳腺固 有防御 系统中 各个成 员的相 互关系 

乳腺固 有防御 系统的 成员可 分为非 特异性 防御因 素和特 异性防 御因素 两大类 
(表 1)。 除此 以外， 近年 的研究 证明， 乳 腺上皮 细胞在 抵御病 原感染 的过程 中也发 
挥着重 要的作 用[3]。 如 果把免 疫细胞 比作乳 腺固有 防御系 统中的 “正规 军”， 那么 
乳腺 上皮细 胞则是 “ 民兵” ，同 “正 规军” 相比， 单个 乳腺上 皮细胞 的作用 是有限 
的， 但 它是乳 腺的主 要功能 细胞， 数目 众多， 其 合力同 样不可 小视。 抵抗病 原人侵 
及清除 感染后 的病原 可能是 各种因 素共同 作用的 结果。 乳腺防 御系统 中各成 员的配 
合， 为淋巴 细胞的 活化、 抗体 的产生 及病原 的特异 性清除 赢得了 时间。 但是 这些成 
员 之间是 如何进 行信息 交换、 协 同互动 的呢？ 这 是首先 需要深 人阐明 的重要 而复杂 
的 问题。 

2.  揭 示乳腺 固有防 御系统 与病原 的关系 

有超过 150 种病原 微生物 可以引 起乳腺 感染。 根据 病原的 来源和 传播方 式可分 
为接触 传染性 病原和 环境性 病原两 大类。 乳腺感 染形成 的过程 也是防 御系统 与病原 
博弈的 过程， 因 此病原 不同， 侵染 机制就 不同， 防御系 统对其 清除的 机制也 
不同 W。 
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表 1 乳 腺固有 防御系 统简表 


分类 

组成 

生物 学功能 

物 理屏障 

乳头括 约肌， 角蛋 白层， 阳离子 蛋白等 

阻 止病原 微生物 人侵； 抑 菌杀菌 

作用 

特 

异 

免 疫细胞 

中性 粒细胞 （PMN) 

趋化、 吞噬、 分泌、 释放作 用及呼 

吸暴发 

巨 噬细胞 （MO) 

吞噬、 分 泌趋化 因子， 抗 原提呈 

性 

自然杀 伤细胞 （NK) 

直 接杀灭 病原、 ADCC 

防 

御 

乳 铁蛋白 

广谱 抑菌、 杀菌 作用； 调节 细胞功 

能 和分泌 

因 

素 

可 溶性抗 

菌物质 

补 体系统 

细胞 溶解、 黏附、 免 疫调节 及诱导 

炎性 细胞向 补体激 活部位 迁徙等 

溶菌酶 

抗菌、 消炎、 抗 病毒等 

防御素 

广谱的 抑菌、 杀 菌作用 

特 

异 

T 淋 巴细胞 

CD4 +  (辅 助性 T 淋 

巴 细胞， Th) 

接触 抗原后 分泌调 节性细 胞因子 

性 

防 

御 

因 

免 疫细胞 

CD8+  (细 胞毒性 T 

细胞， Tc) 

细 胞毒性 作用； 产生 

抑 制性细 胞因子 

T 淋 巴细胞 

在乳腺 中的功 能未知 （？） 

素 

B 淋 巴细胞 

抗体 产生， 免 疫记忆 

IgGl、 IgG2、 IgA  和  IgM 

清 除病原 

其 

他 

抗体 

细 胞因子 

多 种细胞 分泌， 参与 特异性 和非特 

异 性防御 

乳腺上 皮细胞 

主 动防御 （？） 

例如， 金黄 色葡萄 球菌一 旦在畜 群中定 居下来 就很难 根除， 这可 能与其 分泌的 
纤连 蛋白结 合蛋白 FnBP-A 和 FnBP-B 有关， 二 者为金 黄色葡 萄球菌 与细胞 整合素 
的结合 提供了 可能， 从而使 细菌顺 利潜人 宿主细 胞~ 。 另外， 内毒素 是大肠 杆菌重 
要 的致病 因子， PMN 主要 通过氧 依赖途 径对侵 人的大 肠杆菌 杀灭， 但大肠 杆菌感 
染乳腺 组织后 也能通 过一系 列自身 的保护 机制在 乳腺内 增殖， 这可能 与新的 毒力因 
子的产 生有关 [6]。 虽然致 病微生 物的多 样性、 致 病机理 的复杂 性客观 存在， 但各种 
病原引 起的乳 腺炎存 在的自 愈现象 说明乳 腺中的 固有防 御系统 可以区 别对待 不同的 
病原。 那么， 在 乳腺防 御系统 与特定 病原之 间是否 具有靶 向性？ 对于 不同病 原的阻 
抑或 清除方 式是否 具有特 异性？  了 解其作 用的分 子机制 就好比 找到了 乳腺固 有防御 
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系 统中的 “杀手 锏”。 

3. 探索增 强乳腺 固有防 御能力 的途径 

众所 周知， 抗 生素配 合抗炎 药物一 直是控 制奶牛 乳腺炎 的基本 方法。 但是 ，长 
期 大量使 用抗生 素会导 致耐药 菌株的 产生， 最 终危及 人类的 健康。 传 统中草 药的优 
势表 现在能 较快地 促进炎 症引起 的肿块 消退， 但其杀 菌作用 较弱。 遗 传选择 不失为 
一 个治本 的重要 措施， 有人 研究从 牛群中 筛选进 而淘汰 对乳腺 炎病原 敏感的 奶牛， 
然 而遗憾 的是易 感奶牛 往往又 是高产 奶牛。 使用 疫苗预 防疾病 经典、 安全、 有效， 
但 由于引 发乳腺 炎的病 原的多 样性、 复杂 性和变 异性， 目前还 没有哪 种商品 化的疫 
苗 被临床 实践证 明广泛 有效。 生物工 程技术 给人们 带来了 希望， 国内 外已有 通过向 
奶牛 乳腺导 人溶菌 酶重组 质粒或 者由乳 腺表达 重组葡 萄球菌 素基因 （产 物能 抗葡萄 
球菌） 等以控 制乳腺 感染， 还有用 细胞因 子及其 他生物 工程产 品对乳 腺的免 疫调控 
及辅助 治疗。 但 是由于 技术上 的原因 以及安 全性的 争议， 距离实 际应用 还遥远 。通 
过营养 -免疫 途径提 高乳腺 的固有 防御能 力可谓 是另辟 蹊径。 一些微 量元素 和维生 
素不 只是具 有传统 的营养 意义， 还有免 疫调节 功能。 有研究 表明， 微 量营养 元素和 
维 生素， 如砸 、铜 、锌、 维生素 A、 维生素 E 和牛磺 酸等的 缺乏会 削弱动 物乳腺 
的 抗感染 能力； 芦荟 多糖、 黄芪 多糖、 人参多 糖以及 CPG 寡核 苷酸、 卡介 菌多糖 
核 酸等对 动物乳 腺的固 有防御 系统则 有增强 作用， 当 它们同 疫苗一 同或分 开使用 
时， 可显著 促进对 疫苗的 免疫应 答[6~。 不过， 目前所 知的免 疫生理 调节剂 的效应 
一般温 和而且 广谱， 如何通 过组合 或改造 得到特 异的、 高效的 制剂并 逐渐替 代抗生 
素， 这是 一个既 有光明 前景又 富有挑 战性的 课题。 

随着对 乳腺免 疫机制 的深人 了解， 以乳腺 的固有 防御为 重点， 使 对乳腺 炎的防 
控 战略从 被动治 疗向积 极干预 转变有 重要的 意义。 如果 能采取 合适的 手段将 乳腺的 
固 有防御 潜能充 分调动 和发挥 出来， 就有望 在低投 人的情 况下， 最大 限度地 减少奶 
牛罹患 乳腺炎 的概率 （即 使不能 完全杜 绝）， 以降 低管理 成本， 提高生 产效率 ，有 
力地促 进乳业 生产。 然而， 距离上 述目标 尚遥不 可及， 还有漫 长的路 要走。 
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抗 菌药的 抗菌与 促生长 

Antibacteria  and  Growth  Promotion  of  Antibiotics 

20 世纪 30 年代 前后， 人 类先后 发明了 青霉素 和磺胺 药等抗 菌药。 迄今 ，医 
药、 农业和 兽医领 域使用 的抗菌 药不下 千种。 这类 药物对 控制病 原生物 传播， 保障 
人类 安全、 动物 安全和 环境安 全作出 了无与 伦比的 贡献。 

抗菌 作用是 抗菌药 最早被 发现的 作用， 是其 抑制病 原菌新 陈代谢 的结果 （图 
1)。 各类 药物有 其相对 特定的 作用。 例如， F 内 酰胺类 和糖肽 类抑制 敏感菌 的细胞 
壁的 合成； 氨基 苷类、 多 肽类、 多 烯类等 干扰细 胞膜的 功能； 磺 胺类、 新生 霉素等 
阻断 核酸的 合成； 氨基 苷类、 大环内 酯类、 四环 素类、 林可 胺类则 抑制蛋 白质的 
合成。 


革兰氏 阳性菌  ！  革兰氏 阴性菌  外 周间质 


图 1 抗菌 药作用 示意图 


•  1074  • 


兽医学 


抗 菌药抗 菌作用 的靶点 是人们 一直努 力研究 的重要 内容。 目前 认为， 氨 基苷类 
与 细菌的 核糖体 30S 亚 单位结 合后， 阻止了  30S 始动复 合物和 70S 始 动复合 物的形 
成， 还引起 S 联密码 误读、 肽 链延长 抑制和 70S 复合物 的解离 受阻。 在这 些作用 
中， 哪 种作用 为主、 哪些 为辅？ 关键的 靶点是 什么？ 都 是待解 之谜。 随着研 究的不 
断 深人， 人们对 有些抗 菌药的 作用靶 点的认 识还在 不断地 更新。 过去 认为， 氟喹诺 
酮类 专一地 抑制病 原菌的 DNA 旋 转酶的 A 亚基 而干扰 细菌的 复制、 转录及 修复、 
重组。 近年 认为， 喹 诺酮类 的作用 靶点可 能是旋 转酶本 身而非 A 亚基或 B 亚基， 
药 物与旋 转酶、 DNA 形成 了一种 S 元复 合物 以致细 菌的增 殖受到 抑制。 

近年内 的研究 表明， 抗菌 药除了 直接抑 制或杀 灭病原 菌外， 还可 通过调 节淋巴 
细胞的 吞噬、 分化、 趋化、 凋亡 和产生 抗体、 细 胞因子 等功能 而呈现 间接的 抗菌作 
用[1]。 例如， 头孢菌 素类、 氟苯 尼考、 氯 林可霉 素等能 刺激淋 巴细胞 吞噬； 林可胺 
类 诱导淋 巴细胞 趋化； 大环 内酯类 诱导淋 巴细胞 分化； 红 霉素、 广谱 青霉素 刺激淋 
巴细 胞产生 具有抗 炎活性 的细胞 因子； 妥 布霉素 和多黏 菌素能 中和内 毒素。 大环内 
酯类 对慢性 肺炎的 抗炎作 用十分 明显。 那 些杀菌 性抗菌 药如利 福平、 克林霉 素和氨 
基 苷类， 在杀灭 病原的 同时还 能防止 细菌释 放激化 炎症的 细胞壁 成分。 氟喹 诺酮类 
能诱 导白细 胞介素 -2  (  — 种细 胞生长 因子） 的 合成， 并能阻 止白细 胞介素 -1P 和肿 
瘤坏 死因子 -a  (  — 种促炎 因子） 的 分泌， 从 而缓解 炎症。 氟苯 尼考对 实验性 细菌内 
毒素 血症、 急性肺 损伤和 过敏性 哮喘等 有良好 的治疗 作用， 可能与 其影响 NF-kB 
和 MAPK 信号 通路， 干扰 一氧化 氮和前 列腺素 合成酶 的功能 有关。 这些具 有免疫 
调节 和抗炎 作用的 抗菌药 对免疫 抑制或 慢性炎 症患者 具有潜 在应用 价值。 由 于免疫 
调节和 抗炎作 用发现 的晚， 药物 作用的 靶点、 信号转 导过程 更是不 清楚， 这 影响到 
这类作 用的合 理利用 和相关 新药的 研发。 

20 世纪 40 年代， 在青 霉素和 链霉素 刚刚进 人市场 之际， 人们就 发现， 它们能 
促进猪 和鸡的 生长。 此 后陆续 发现， 几 乎所有 的抗菌 药都有 促生长 作用。 虽 然发现 
抗菌药 的促生 长作用 已有近 70 年 历史， 但其机 理仍不 明了。 早 期的肠 道学说 认为， 
抗菌 药①抑 制或杀 灭肠道 的有害 生物， 降低其 致病性 和对营 养物的 消耗； ② 刺激肠 
道内 有益生 物优先 繁殖， 为动物 提供丰 富的氨 基酸、 维 生素和 未知因 子等必 需营养 
物； ③纠 正肠壁 的异常 增厚或 损伤， 维护其 正常的 结构与 功能， 促进 营养物 吸收。 
肠道 说的中 心点是 抗菌药 对有害 生物的 抑制或 杀灭。 然而， 后来 发现， 在很 多情况 
下， 抗菌药 在肠道 内并不 能达到 足以产 生抗菌 作用的 浓度， 说 明抗菌 药存在 着直接 
刺 激动物 生长的 机制。 

生 长是机 体在一 定时期 内经同 化而进 行物质 积累， 细胞 的数量 增多、 器 官的体 
积 增大、 各 部分以 特定方 式协调 增长的 过程。 生长 的实质 是细胞 的增殖 与分化 ，是 
RNA、 DNA 和蛋 白质的 合成与 存积。 激 素是调 节生长 的主要 因素， 其中由 生长激 
素释 放激素 （GHRH) -生 长激素 （GH) -胰岛 素样生 长因子 （IGF) 组成 的生长 
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轴最为 重要。 大量 的研究 发现， 金 霉素、 磺胺 二甲嘧 啶和青 霉素可 显著提 高血中 
IGF-I 的浓度 [2 ， 安普霉 素可使 GH、 胰岛 素和甲 状腺素 的浓度 显著升 高[«， 见图 
2。 喹赛多 可提高 猪血中 GH、 胰 岛素、 甲状 腺素、 性 激素、 IGF-I 和 表皮生 长因子 
(EGF) 的 含量， 降低肾 上腺皮 质激素 和醛固 酮的水 平[4]。 体内 外研究 都证明 ，喹 
赛多能 促进肝 细胞的 IGF-I、 表皮生 长因子 （EGF)、 锌 指结构 蛋白、 转酮 醇酶等 
基因 的表达 [5’s]。 这 些研究 表明， 喹赛多 的促生 长作用 可能与 其促进 营养物 的消化 
与 吸收， 增加 体内核 酸和蛋 白质的 合成， 并抑 制它们 的分解 有关。 


图 2 抗菌药 的促生 长作用 

GHRH. 生长激 素释放 激素； GHRIH. 生长 抑素； GH. 生长 激素； IGF-I. 胰 岛素样 生长因 fl; 

虚线. 抑制 作用； 实线. 促进 作用； 粗 实线. 分 泌作用 

对于抗 菌药的 促生长 作用， 大 量的问 题有待 研究。 例如， 抗菌药 是如何 进人宿 
主细胞 内的？ 它们 作用的 靶点是 什么？ 它们与 靶点结 合后， 其 化学信 息是如 何转换 
成 生物信 息的？  IGF、 EGF 等生 长因子 的表达 由何种 信号转 导通路 调节？ 哪 些细胞 
因 子参与 了信号 转导？ 第二 信使是 什么？ 哪 些因素 影响抗 菌药与 靶点的 结合？ 

随 着抗菌 药的普 遍使用 和研究 的深人 发展， 抗 菌药的 作用范 围不断 扩大， 人们 
对 抗菌药 的认识 也不断 完善。 抗 菌药已 不仅仅 是传统 意义上 只具有 抗菌作 用的药 
物。 研究抗 菌药的 作用、 作用靶 点和信 号转导 通路， 从 分子水 平阐明 抗菌药 的作用 
机理， 对 于指导 这类药 物合理 使用， 避免其 滥用而 引起耐 药性、 食品 残留和 环境污 
染等问 题的发 生具有 重要的 意义。 更 为重要 的是， 能推 动基于 靶点和 机制的 一系列 
抗菌、 抗炎和 促生长 的新型 兽药的 问世与 应用， 从而 提升兽 医科技 的自主 创新能 
力， 保 障养殖 业和国 民经济 持续、 健康 发展。 
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疯牛 病之谜 


The  Enigma  of  Bovine  Spongiform  Encephalopathy 


疯牛病 是由于 致病因 子引起 病牛大 脑内大 量海绵 状空泡 变化， 病 牛出现 进行性 
共济 失调、 震颤、 姿势 不稳、 知觉 过敏、 行 为反常 等神经 症状而 得名， 又称 牛海绵 
状脑病 (bovine  spongiform  encephalopathy,  BSE)。 该病于  1986 年 在英国 首次报 
道， 随 后在欧 洲蔓延 并且波 及其他 国家， 如 法国、 爱 尔兰、 丹麦、 葡 萄牙、 瑞士、 
西 班牙、 德国、 意 大利、 加 拿大、 美国、 日本和 韩国等 国家， 疯牛病 的蔓延 给各国 
造成了 巨大的 经济损 失[1] 。 1996 年英 国政府 宣布有 20 多人患 有的一 种新型 的致死 
性的人 类克- 雅氏病 （new  variant  Creutzfeldt-Jakoh  syndrome,  vCJD) 与疯 牛病的 
传染 有密切 关系， 研究 数据证 实该病 可以通 过外科 手术、 摄食、 输血 等多种 途径传 
播， 这些消 息引起 了全球 对疯牛 病的恐 慌[1]。 那么 疯牛病 到底是 什么？ 本章 将从疯 
牛病 的致病 因子、 致病 机理、 检测 技术等 方面来 介绍什 么是疯 牛病以 及为什 么研究 
疯 牛病面 临巨大 困难。 


1. 疯牛 病的致 病因子 

关于 疯牛病 的致病 因子， 科学 家们至 今仍无 定论， 尚 未达成 共识。 疯牛 病与羊 
痒病 （scrapie)、 貂传染 性脑病 （TME)、 猫科动 物海绵 状脑病 （FSE) 及 鹿的慢 
性消耗 性疾病 (CWD)； 人类 库鲁病 （Kuru 病）、 克- 雅氏病 （CJD)、 吉斯 二氏综 
合征 （GSS) 和致死 性家族 失眠症 （FF1) 等统称 为传染 性海绵 状脑病 (transmi¬ 
ssible  spongiform  encephalopathy,  TSE) , 其致 病因子 一 •致， 并有别 于目前 已知的 
所 有其他 传染病 的致病 因子。 目前有 3 种 解释传 染性海 绵状脑 病致病 因子的 假说： 
第一 种是病 毒假说 （viral  hypothesis )[2] ， 该假 说认为 传染性 海绵状 脑病的 致病因 
子是 一种非 常复杂 的非典 型的小 病毒； 第 二种是 “类 病毒” 假说 (virino  hypothe¬ 
sis)^3  , 该假说 认为一 个少于 100 个核苷 酸的小 核酸片 段和体 内蛋白 质的复 合物可 
能是 病原； 第 三种即 “唯 蛋白” 假说 （protein- only  hypothesis) ， 是 目前普 遍趋向 
于接 受的一 种观点 M  :  I960 年， Tikvah  Alper 和 John  Stanley  Griffith 提出 了传染 
性海 绵状脑 病可能 是由于 只包含 蛋白质 组成的 感染因 子所导 致的， 1982 年 美国加 
州大学 Prusiner 教授纯 化分离 了该蛋 白质， 并 命名为 Prion  (  proteinaceous  infec¬ 
tious  particle), 他 根据大 量的试 验数据 进一步 解释认 为这一 类疾病 的致病 因子是 
由 正常的 Prion  (PrP<：) 蛋 白质异 常变构 而成的 致病型 朊病毒 （也称 “痒病 相关朊 
蛋 白”， PrPSc)„ 
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正常 的细胞 蛋白质 PrPe 对蛋白 酶非常 敏感， 而致病 形式的 蛋白质 PrP& 有很强 
的 蛋白酶 抗性， PrPS' 无 需核酸 （DNA 或 RNA) 的参与 可以自 我复制 并传染 （图 
1)[5’67。 目 前利用 分子生 物学技 术方法 获得的 数据为 “唯 蛋白” 假说 提供了 许多有 
利 证明， 尤其是 PrP 基因 敲除后 的动物 （包 括小鼠 、牛） 能够完 全抵抗 PrPSl '的感 
染。 虽然 人们普 遍认为 疯牛病 传染因 子是由 正常的 Prion  (PrPC) 蛋 白质异 常变构 
成的 PrP' 但 是正常 蛋白质 PrP(: 的 生理功 能是什 么也不 确定， 致 病蛋白 PrP& 的 
具 体结构 也还不 清楚， 同时 也无法 完全正 确判断 致病因 子中是 否含有 核酸， 尤其是 
在单 一物种 中朊蛋 白疾病 （包 括疯牛 病和其 他动物 传染性 海绵状 脑病） 还存 在着疾 
病 株系多 样性的 现象， 而目前 “唯 蛋白” 假说却 无法合 理地解 释这种 现象。 虽然 
“类 病毒” 假 说可以 很好地 解释朊 病毒的 株系多 样性， 但是缺 乏任何 直接的 试验数 
据能 证明这 种核酸 的存在 [6]。 因此， 疯牛 病的致 病因子 的本质 仍然是 疯牛病 研究中 
的难点 和重要 课题。 


正常朊 蛋白， 富含 《 螺旋  未 折叠的 朊蛋白  富含 P 折叠 的朊蛋 白 


图 1  Prion 的蛋白 构象转 化模型 ™ 


2. 疯牛 病的致 病机理 

疯牛 病到底 是怎么 样发生 的呢？ 目前关 于疯牛 病的致 病机理 有多种 解释。 疯牛 
病的 致病因 子是如 何从外 周系统 进人中 枢神经 系统的 感染过 程并不 清楚， 存 在很多 
争议。 一般 认为疯 牛病主 要通过 消化道 感染。 当致病 因子进 人牛胃 肠后， 由 于致病 
因子 PrP& 不能被 蛋白消 化酶所 破坏， 可以 进人血 液循环 系统， 感染 血细胞 或淋巴 
细胞， 突破 血脑屏 障后再 感染大 脑神经 系统， 与此 同时， 可以 通过胃 肠中的 神经末 


疯牛 病之谜 
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梢感 染外周 神经系 统进而 感染中 枢神经 系统。 当致 病因子 PrPS° 进人 中枢神 经系统 
之后， 它又是 如何复 制增殖 并传播 的呢？ 研究者 们提出 了各种 各样的 解释， 目前普 
遍接受 的有二 聚体假 说[7]、 聚合作 用假说 [8] 和构象 模式假 说[〜3 种 假说， 但 是都不 
能 很全面 地解释 PrP& 的复制 增殖和 传播。 因此， 疯牛 病的致 病因子 是如何 从外周 
系统进 人中枢 神经系 统的感 染过程 以及进 人中枢 神经系 统之后 如何复 制增殖 并传播 
仍然是 疯牛病 研究中 的难点 和重要 课题。 

3. 疯牛 病的检 测难题 

目前， 生 物学、 病理 学和免 疫学方 法都能 对疯牛 病进行 检测和 诊断。 但 是各种 
方法都 有明显 的缺陷 和局限 性[1°3„ 例如， 可以 通过动 物活体 实验等 生物学 方法来 
判断 生物体 是否感 染疯牛 病及测 定感染 滴度， 该方法 的优点 是检测 的灵敏 度非常 
高， 能 检测到 fg 水平的 PrP， 但是 该方法 耗费时 间长、 耗费 大量财 力物力 并且检 
测误 差大； 组织 病理学 方法可 以通过 对检测 样本显 微镜观 察从而 确诊疯 牛病， 但是 
这种检 查一般 是在疾 病发生 的后期 进行， 难 以实现 疯牛病 的活体 检测； 目前 较为有 
效 的疯牛 病检测 方法是 免疫学 方法， 欧盟 授权并 认同的 免疫 学检测 疯 牛病的 方法主 
要是 免疫印 迹法和 酶联免 疫吸附 测定。 但 是由于 在疾病 早期和 潜伏期 内在外 周各个 
组织中 即使是 大脑中 PrP" 的含 量都非 常低， 这 些方法 只能检 测到疾 病后期 大脑组 
织中的 PrPS\ 因此， 如何 在活体 动物中 进行疯 牛病的 早期检 测和诊 断是研 究疯牛 
病 检测问 题中面 临的最 大科学 难题。 

综上 所述， 为 了揭示 疯牛病 之谜， 消除 人们的 恐惧， 对其 病原和 致病机 制进行 
彻底深 人研究 是首要 之务， 建立高 效灵敏 的检测 技术同 样也是 必不可 少的。 
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牛结核 杆菌与 宿主免 疫细胞 间的相 互作用 


Interaction  of  M y cobacterium  bovis  and 
Host  Immunological  Cells 


牛结核 病是由 牛结核 分枝杆 菌引起 的一种 慢性、 消耗 性人兽 共患传 染病。 1894 
年 Schmith 发 现结核 病的病 原菌， 1989 年 Smith 等首 次将牛 结核分 枝杆菌 从其他 
的分 枝杆菌 中分离 出来。 牛 结核分 枝杆菌 属于分 枝杆菌 科分枝 杆菌属 结核分 枝杆菌 
复 合物的 成员， 可 感染人 和多种 动物， 牛最为 敏感， 据统计 人结核 病中有 10% 以 
上 是由牛 结核分 枝杆菌 引起。 I960 年世 界卫生 组织专 家委员 会就曾 指出： 在那些 
还流行 牛结核 病的国 家中， 人类始 终受到 该病的 威胁， 除非消 灭牛结 核病， 否则人 
类结 核病的 控制是 不会成 功的。 因此， 一个 多世纪 以来， 人们 一直致 力于牛 结核病 
发生和 发展的 研究， 但结 核病的 流行始 终没有 停止， 而且 呈愈演 愈烈的 态势。 研究 
牛结核 杆菌导 致宿主 感染， 搞清 其与免 疫细胞 间相互 作用的 关系， 不 仅对防 控和消 
除牛结 核病具 有重要 意义， 而 且可为 人类健 康提供 保障。 

结核杆 菌是细 胞内寄 生菌， 感 染早期 主要人 侵宿主 的巨噬 细胞。 结核杆 菌感染 
引起的 宿主反 应过程 可分为 4 个 时期： ①起 始期， 是巨 噬细胞 对结核 杆菌的 最初吞 
噬 阶段， 随 微小飞 沫吸人 的结核 杆菌被 肺泡巨 噬细胞 吞噬； ② T 细胞反 应期， 带有 
结核 杆菌的 抗原提 呈细胞 （APC) 激活 特异性 T 淋巴 细胞 反应。 其中 Tc 细 胞使已 
经吞噬 结核杆 菌的巨 噬细胞 死亡而 释放结 核杆菌 ，而 Th 细胞 则能募 集和激 活新的 
单 核细胞 或巨噻 细胞到 达病灶 部位。 T 淋 巴细胞 介导的 细胞免 疫反应 和迟发 性变态 
反应 将对结 核病的 发生、 演变 及转归 产生决 定性的 影响； ③共 生期， 是宿主 产生免 
疫 反应， 而结 核杆菌 仍持续 存活， 临床并 不引起 发病的 阶段； ④细胞 外增殖 和播散 
期， 包含具 有生长 能力， 但不 繁殖的 结核杆 菌的固 体干酪 灶一旦 液化， 便可 大量增 
殖并 突破局 部的免 疫防御 机制， 引起 播散。 由上 可见， 结 核杆菌 人侵宿 主后， 从感 
染、 发病到 转归与 多数细 菌感染 性疾病 有显著 不同， 宿 主反应 在结核 病发病 学上的 
作用较 其他感 染性疾 病更为 重要。 

牛 结核杆 菌与宿 主免疫 细胞间 的相互 作用， 主要包 括两个 方面： 一是宿 主细胞 
清 除结核 杆菌的 机制； 二 是牛结 核杆菌 逃避巨 嗟细胞 杀伤的 机制。 

对于 第一个 问题， 现有 的研究 表明， 巨噬 细胞吞 噬结核 杆菌可 以通过 自吞噬 
(autophagy) 作用， 也可 以通过 细胞表 面受体 与结核 杆菌的 结合， Toll 样受体 
( toll-like  receptor,  TLR) 家族和  NOD  样受体 （nucleotide  oligomerization  doma¬ 
inlike  receptor,  NLR) 家族， 参与 了这一 过程， 与配 体结合 后可激 活信号 转导级 
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联 反应， 导致 转录活 化因子 NF-KB 信号通 路的激 活和免 疫反应 基因的 表达， 一方 
面 产生刺 激结核 肉芽肿 形成的 细胞因 子并引 起炎症 反应， 另一 方面产 生可以 限制结 
核杆 菌在巨 噬细胞 内生长 和繁殖 的细胞 和细胞 因子， 如 NK 细胞、 TNF-a 和巨噬 
细胞 集落刺 激因子 GM-SCF 等[1  11 。 结 核杆菌 被巨噬 细胞吞 噬后， 通 过吞噬 体的成 
熟及与 溶酶体 融合， 细菌被 蛋白水 解酶、 核酸酶 等酶类 降解， 同时， 巨噬细 胞产生 
大 量的抗 微生物 产物， 如 活性氧 （ROS) (如 H202)、 活性氮 （如 NO) 和 抗微生 
物肽 (antimicrobial  peptide), 对结核 杆菌进 行清除 1  (图 1)。 细菌 破裂后 ，巨 
噬细胞 将结核 杆菌的 蛋白质 或脂质 抗原与 MHC 分子或 CD1 分子 结合， 通 过抗原 
提呈， 活化 和增殖 特异性 T 细胞， 活化的 细胞毒 T 细胞 （CTL) 可 产生穿 孔素、 
颗 粒酶、 FasL 分子 等， 促使吞 噬有结 核杆菌 的巨噬 细胞凋 亡[7]， 其中 TNF-a 介导 
的膜受 体途径 是主要 机制； 活化的 Thl 细 胞通过 分泌一 系列细 胞因子 （如 TNF-a、 
IFN-7) 可活 化巨噬 细胞， 増强巨 噬细胞 的杀伤 能力。 


结核分 枝杆菌 


图 1 巨噬 细胞抗 结核杆 菌的防 御机制 

a,b. 巨噬细 胞通过 Toll 样 受体和 NOD 样受体 识别结 核分枝 杆菌， 并 释放活 性氧、 活 性氮、 
细胞因 子进行 抗菌的 途径； c.  n. 噬细 胞通过 自吞噬 作用进 行抗菌 的途径 


然而， 侵人机 体的结 核杆菌 面对宿 主的杀 灭决不 会坐以 待毙。 结 核杆菌 可通过 
一 系列措 施逃避 巨噬细 胞的杀 伤机制 而成为 胞内寄 生菌， 并将 巨噬细 胞作为 在宿主 


牛结核 杆菌与 宿主免 疫细胞 间的相 互作用 


•  1083  • 


体内 存活甚 至长期 存在和 生长的 “庇护 所”。 结核杆 菌逃避 宿主的 杀伤机 制有： 
①抑 制巨噬 细胞的 激活， 清除 细胞内 ROS； ② 抑制细 胞溶酶 体与吞 噬体的 融合并 
抵抗溶 酶体酶 的作用 [8’9]; ③抑 制细胞 凋亡， 如上 调抗凋 亡蛋白 Bd-2 的表达 [w]; 
④形成 肉芽肿 以限制 巨噬细 胞和淋 巴细胞 与牛结 核杆菌 的直接 接触。 有关逃 逸的具 
体机制 尚有待 进一步 研究。 

综上 所述， 牛结 核杆菌 与宿主 免疫细 胞之间 的相互 作用是 错综复 杂的， 可以 
肯定， 在牛 结核杆 菌和宿 主相互 作用中 免疫信 号因子 （包 括细胞 因子、 趋 化因子 
及其 受体） 在病原 清除和 免疫逃 逸上起 着关键 作用， 但对 于牛结 核杆菌 （抗 
原） -巨噬 细胞- 淋巴细 胞相互 作用的 分子机 理以及 宿主作 为一个 整体的 信号联 
系， 了解 却十分 有限， 如能解 决这些 问题， 不 仅可解 开牛结 核杆菌 的致病 之谜， 
为防 控牛结 核病发 生奠定 良好的 基础， 而且可 为研究 和降低 人类结 核病的 发生提 
供 借鉴。 
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瘤胃生 态环境 pH 的稳 态与反 刍动物 的健康 

Ruminal  pH  Homeostasis  and  Ruminant  Health 

瘤胃是 反刍动 物独特 的消化 器官， 容积为 70 〜 120L， 占 复胃总 容积的 80% 
(图 1)。 瘤胃壁 由复层 上皮、 皮 下组织 （分 布丰富 的毛细 血管和 毛细淋 巴管） 、肌 
肉 和浆膜 构成。 瘤 胃中的 细菌、 纤 毛虫、 真菌等 厌氧微 生物合 成并分 泌纤维 素降解 
酶、 消化 草料， 可将 瘤胃内 75% 〜 80% 的 碳水化 合物发 酵生成 乙酸、 丙酸 和丁酸 
等 挥发性 脂肪酸 （volatile  fatty  acid， VFA)。 大部分 VFA 经 瘤胃上 皮吸收 人血， 
为动 物提供 75% 左右 生命活 动所需 的能量 [1]。 体内存 在维护 瘤胃环 境稳定 的调节 
体系， 其中， 唾 液富含 HC07， 昼 夜进人 奶牛瘤 胃的唾 液可达 150 〜 200L， 是瘤胃 
最重要 的缓冲 体系； 瘤 胃腔面 的上皮 突起形 成上皮 乳头， 扩大 了吸收 酸性物 质的面 
积； 另外， 瘤 胃平滑 肌的收 缩将食 糜推进 瓣胃。 正常生 理状态 下瘤胃 PH 维持在 
5.  8~6.  8[2]。 


图 1 成年奶 牛瘤胃 和网胃 剖面图 （肺 已移除 )[lj 
p  (3 〜 18): 瘤胃；  0: 网胃； q: 皱胃 


瘤胃 上皮、 微 生物、 pH、 渗 透压、 代 谢产物 （VFA、 肽、 氨基酸 、氨 、脂 
类） 、水、 唾液 (pH  8.2 左 右）、 电解质 （Na+、 K+、 Caz+ 、 Mg'  HCOr 、 
HPOr  ,  CD 等 共同构 成瘤胃 的生态 环境。 瘤胃 pH 的变化 与饲喂 和日粮 密切相 
关。 通常， 采食后 2 〜 4h 瘤胃 VFA 浓度 升高、 pH 降低。 但 摄食过 程特别 是采食 
粗 料增加 咀嚼和 反刍的 次数、 唾液 分泌量 加大， 瘤胃 上皮对 VFA 的 吸收加 快以及 
瘤胃蠕 动将酸 性食糜 推送至 瓣胃等 有效地 缓冲， pH 在 摄食后 3 〜 5h 逐渐 回升 。正 
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常 生理范 围内的 pH 变动和 调节称 为瘤胃 PH 稳态， 是 维护微 生物区 系相对 稳定、 
动物健 康和生 产性能 的关键 因素。 

瘤 胃生态 环境的 “ 健康” 状态指 植物纤 维的消 化速度 最快、 动物 摄取粗 料的采 
食量 达到最 大时的 状态， 此 时瘤胃 pH 维持在 6.  8 左右， 饲料 发酵、 能量物 质生成 
和微 生物蛋 白合成 的效率 最高， 奶牛的 日泌乳 量约为 25kg。 当生产 上追求 更高经 
济 效益， 促使 年泌乳 量达到 10  000kg 或以 上时， 为满 足高泌 乳量对 能量的 需求， 
必 须添喂 易降解 的碳水 化合物 （谷物 等）。 大量 采食谷 物时动 物咀嚼 的次数 较少， 
唾 液分泌 量低， 但瘤胃 发酵速 度快、 VFA 浓 度比采 食草料 时增加 50% 〜 200%w， 
PH 从 6.  8 下降至 5.  5 或更低 [2]， 超出缓 冲系统 的缓冲 容量， 导致纤 维分解 菌的活 
性和 蛋白质 合成被 抑制， 产乳酸 菌大量 出现， 进 一步降 低瘤胃 pH， 引发 采食抑 
制、 奶产量 降低、 腹泻、 亚急 性瘤胃 酸毒症 (SARA) 等一系 列生理 和病理 改变。 
瘤胃 内低的 pH 还促进 VFA 的 质子化 （HVFA)， 后者 扩散进 人瘤胃 上皮的 速度远 
远大 于离子 形式的 VFA， 结 果降低 了上皮 细胞内 pH， 严重 时更引 起血液 PH 的降 
低、 导致酸 毒症、 蹄 页炎、 肝 脓肿等 疾病。 

饲 喂谷物 类等易 降解碳 水化合 物引起 的瘤胃 pH 稳态的 失衡， 不 仅损害 动物健 
康、 加 速奶牛 淘汰， 还 降低奶 产量和 乳脂、 乳蛋白 含量。 20 世纪 90 年代末 在美国 
威斯 康星州 29 个奶牛 场进行 的调查 显示， SARA 的发 病率为 19% 〜 26%， 患 
SARA 的奶 牛其奶 产量平 均降低 2.7kg/d, 乳脂和 乳蛋白 含量分 别下降 0.3% 和 
0.12%, 最 终平均 每头牛 每泌乳 周期的 经济损 失达到 400 美元 [\。 我 国现阶 段奶牛 
的饲养 管理水 平低于 美国， 因此， 这一 组数据 的数值 在我国 奶牛场 应呈增 加的趋 
势。 可见， 如何 在饲喂 精料条 件下维 持瘤胃 pH 稳态、 避免动 物健康 损害和 生产性 
能 降低， 是畜牧 和兽医 界面临 的世界 性科学 难题。 

五 六十年 前人们 已认识 到瘤胃 酸化的 危害。 近 年试图 从饲料 配方和 加工、 饲养 
管理、 机 理探讨 等层面 寻找解 决这一 难题的 思路和 方法。 在饲 料配方 上遵循 延长咀 
嚼 和反刍 时间、 增 加唾液 分泌的 原则， 将 粗料和 精料混 合饲喂 （TMR)， 在 满足能 
量 需求的 前提下 尽可能 提高粗 饲料的 比例； 在饲 料加工 上则将 一定比 例的日 粮制成 
长颗 粒形状 (8mm) 以延 长咀嚼 时间。 然而， 并非所 有粗饲 料都具 有延长 咀嚼和 
反台 时间、 增 加唾液 分泌的 效果， 因此 发展了  “实 际有效 纤维” （physically  effec¬ 
tive  fiber)  的概念 K， 用 以界定 各种饲 料刺激 咀嚼、 反 刍和唾 液分泌 的作用 程度。 
饲养管 理上则 采取添 喂缓冲 物质、 增加 喂食次 数等方 法以防 止瘤胃 pH 的剧烈 
下降。 

近十年 来人们 研究了 饲喂精 料引起 的瘤胃 pH 下降 与摄食 抑制、 酸 毒症、 蹄页 
炎、 肝 脓肿、 免 疫功能 低下的 关联。 目前认 为瘤胃 pH 下降抑 制了粗 纤维的 降解， 
使 其停留 在瘤胃 而产生 “ 牵拉” 效应； 此外， 谷 物的快 速发酵 增加了  VFA 浓度、 
提高 了瘤胃 渗透压 &8]; 两 者都可 通过神 经系统 反射性 地抑制 摄食。 人们早 已观察 
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到饲喂 高精料 的奶牛 发生蹄 叶炎的 病例， 尽管目 前还不 确定摄 食高精 料引发 蹄叶炎 
的 机制， 已 有文献 报道， 低 的瘤胃 pH 诱 导细菌 源的组 织胺、 脂多糖 内毒素 等血管 
活性 物质的 释放， 损伤毛 细血管 和结缔 组织， 可能 是引起 蹄叶炎 的诸多 原因之 
一[9]。 而肝脓 肿的发 生则可 能是因 为瘤胃 pH 下降、 VFA 升 高导致 瘤胃上 皮角化 
不全、 屏 障作用 削弱， 病原 菌得以 通过角 化不全 的上皮 迁移人 血所致 [W。 那么， 
是否 可通过 少喂或 不喂精 料的方 法以维 持瘤胃 pH 的 稳态？ 答 案是否 定的。 原因是 
人类日 益增长 的对畜 产品的 需求与 有限的 动物资 源构成 矛盾， 为满足 人类的 需要必 
须通 过饲喂 一定比 例的精 料提供 能量、 提高 单产。 

“如何 在饲喂 精料条 件下维 持瘤胃 pH 稳态、 避免 动物健 康损害 和生产 性能降 
低” 的 难题是 否得到 解决？ 德 国奶牛 业的一 组数据 显示， 2007 年奶 牛平均 单产达 
到 8200kg， 比 1958 年 增加了  1 倍， 但泌 乳胎次 (泌 乳周 期数) 却从 1958 年的 4.  5 
次 下降到 2007 年的 2.  3 次。 因此， 每头 奶牛终 生的泌 乳量在 两个年 代之间 没有显 
著差异 （分 别为 18  860kg 和 18  000kg)。 相反， 近年来 淘汰率 增加了  30%, 乳房 
炎和 蹄页炎 的患病 率分别 提高了 2 倍。 可见， 虽 然动物 的单产 提高， 但现有 的高产 
品种 抵抗低 pH 的能力 不强， 难 题尚未 解决。 进 一步解 决难题 的希望 在于建 立有效 
的调 节瘤胃 pH 的方法 和创建 抵御低 pH 的 动物新 品种。 
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禽类 的色觉 

Color  Vision  in  Avian  Species 


人类 欲解开 认知之 谜要靠 大脑， 然而进 人大脑 的外界 信息有 80% 是通 过视觉 
系统传 递的。 在哺乳 动物， 投射 至眼球 的各种 光信息 通过形 态机能 不同的 3 种视网 
膜 节细胞 （《、 卩、 7 节 细胞） 传至 外侧膝 状体、 视顶盖 和下丘 脑等不 同的一 级视觉 
中枢。 然而行 为学研 究表明 ，禽 （鸟） 类具 有比哺 乳动物 更优越 的动体 视觉、 形态 
视觉 和色觉 等视觉 机能， 一 些禽类 能在高 空快速 飞翔中 准确地 捕捉地 上的小 猎物和 
饵食。 而且， 禽类除 了视顶 盖外， 其他 视觉中 枢并不 发达， 提 示了禽 类的光 信息几 
乎 集中在 视顶盖 整合， 通过 视顶盖 内特殊 的光信 息处理 机制来 发挥禽 类特有 的视觉 
机能。 

目 前的相 关研究 发现， 禽类视 网膜节 细胞数 量多、 密 度高， 是哺乳 动物的 10 〜 
20倍[1]; 节细 胞类型 复杂， 可分为 6 群 （ Ic、 I  s、 He、 Us、 Is 和 Fc) 和 26 
种类型 （图 1); 禽 类视顶 盖比哺 乳动物 （主 要有 3 种 类型） 的发达 k， 呈 明显的 
多层 结构。 且来 源于生 产实践 的研究 显示， 禽类对 光色变 化特别 敏感， 如蓝、 绿光 
可促进 肉鸡的 生长发 育™ 和缓解 免疫应 激[4] ， 红 光可维 持肉鸡 血清中 褪黑激 素的昼 
夜节律 ，蓝、 白光 可提高 蛋鸡的 产蛋率 [5] 等。 以上研 究结果 表明， 禽 类优越 的视觉 
机能 与其特 殊的视 觉结构 有关。 但是， 禽 类这种 特有的 视觉机 能和独 特的光 信息处 
理机制 是一个 尚未完 全揭开 的谜。 


图 1 禽 类视网 膜节细 胞类型 [2] 


(1) 与光色 信息有 关的视 网膜节 细胞的 类型。 众所 周知， 视网膜 节细胞 是视网 
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膜内 唯一的 传出神 经元， 各种光 信息通 过不同 类型的 视网膜 节细胞 传递至 视觉中 
枢， 从 而产生 视觉。 研究 显示， 禽类有 发达的 色觉， 但 究竟是 何种类 型的节 细胞传 
递光色 信息， 其生 理功能 如何， 还不 清楚。 

(2)  有关 视网膜 -视顶 盖神经 环路。 研究 发现， 禽类 的视顶 盖十分 发达， 呈明 
显 的板层 结构， 其内部 各层细 胞和纤 维相间 分布， 由外至 内依次 为视神 经层、 表面 
灰 质层、 表面白 质层、 中央灰 质层、 中央白 质层和 视周灰 质层。 其中， 表面 灰质层 
接 受视网 膜神经 节细胞 的直接 投射， 又 被称为 顶盖的 视网膜 接受区 （retinoreci- 
pient  zone,  RZZ)。 有报道 显示， 禽类有 90% 的 视网膜 神经节 细胞类 型投射 至视顶 
盖， 且 顶盖的 视网膜 接受区 与传出 神经元 （中央 灰质层 细胞） 有 明确的 纤维联 
系[6~。 随后 顶盖细 胞对视 网膜神 经节细 胞携带 的有关 亮度、 光色、 运动和 方向的 
信 息进行 加工， 并经由 圆核投 射至外 纹体， 这 说明该 通路直 接参与 色觉信 号的传 
递。 然而， 在 视网膜 的内网 状层内 还存在 一类来 自于视 顶盖的 retinopetal 轴突， 
直接影 响视网 膜对光 信息的 加工。 因此， 在视网 膜和视 顶盖之 间形成 了一个 闭合的 
神经 环路。 那么， 这个闭 合环路 是什么 时候形 成的， 是 什么物 质诱导 节细胞 轴突直 
接 投射到 RZZ 或顶盖 retinopetal 轴 突作用 于视网 膜内网 状层。 

(3)  光 色信息 的作用 途径。 传 统观点 认为， 光信息 通过视 网膜光 受体传 递到视 
觉中枢 [6 ， 作用 于下丘 脑影响 垂体- 性腺轴 或垂体 -生长 轴释放 激素来 调节机 体的生 
长 发育。 然而， 近年 的研究 显示， 脑 内还存 在视网 膜外光 受体， 并受 昼夜节 律的调 
节， 且视 网膜、 下丘脑 和松果 体共同 组成了 禽类昼 夜节律 的振荡 系统， 它们 共同负 
责生物 节律的 产生和 调节， 通过 生物节 律调控 机体各 个器官 系统的 功能， 使 之较哺 
乳 动物更 易适应 环境的 变化。 那么， 光色 信息是 通过视 网膜光 受体还 是视网 膜外光 
受体 途径影 响禽类 机体的 生长发 育还不 清楚。 

(4)  禽类 的颜色 视觉处 理机制 。自 19 世纪 以来， 人们提 出了多 种颜色 视觉理 
论， 主要有 Young-Helmholtz 的三色 理论和 Hering 的 色措抗 理论。 这两种 理论虽 
有各自 的实验 依据， 但目前 仅能解 释色觉 的部分 现象。 现代色 觉理论 将色觉 的处理 
过程分 为两个 阶段： 第一 阶段视 网膜上 的视锥 细胞分 别对红 、绿、 蓝 光反应 产生或 
色 机制； 第 二阶段 视觉信 息进一 步向大 脑传递 的过程 中产生 色拮抗 机制。 这 种阶段 
理论将 三色理 论和色 拮抗理 论有机 地结合 起来， 能更好 地解释 色觉产 生过程 中的信 
息传递 方式。 然 而众所 周知， 视 网膜和 脑内存 在大量 的神经 纤维， 这 些神经 纤维通 
过 突触相 互联系 成网， 释 放神经 递质对 视觉信 息进行 加工和 处理。 目 前已知 的氨基 
酸类、 肽类、 胺类、 吲哚 类等神 经递质 广泛存 在于中 枢神经 系统， 而 这些神 经递质 
在光 色信息 传导中 的作用 是什么 还有待 阐明。 

因此， 揭 示禽类 的色觉 信息回 路的形 成对于 阐明禽 类特有 的视觉 机能具 有重要 
的 意义。 
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动物病 毒的先 天性免 疫识别 


Innate  Immune  Recognition  of  Animal  Viruses 


动物机 体拥有 一整套 精密而 完备的 免疫系 统来识 别和清 除病毒 感染， 这 一系统 
分为 先天性 免疫和 获得性 免疫。 先天性 免疫又 称固有 免疫， 是 机体在 种系发 育和进 
化过 程中形 成的天 然防御 系统， 能非特 异性地 识别和 排斥多 种抗原 物质， 是 抵御病 
毒 人侵的 第一道 防线。 先天 性免疫 发挥抗 病毒作 用的关 键之一 是分泌 干扰素 和白细 
胞介素 等细胞 因子， 这些 细胞因 子不仅 能抑制 病毒的 复制和 扩散， 还 在启动 获得性 
免 疫中发 挥极其 重要的 作用。 那么， 机体 是如何 识别人 侵病毒 和启动 先天性 抗病毒 
免 疫反应 的呢？ 

研究 发现， 细 胞存在 一类被 称之为 模式识 别受体 （pattern-recognition  recep¬ 
tor,  PRR) 的 分子， 这类 分子是 探测病 原体人 侵的传 感器， 能够识 别病原 体中称 
之 为病原 相关分 子模式 （ pathogen-associated  molecular  pattern ， PAMP) 的保守 
分子， 如病 毒的核 酸和膜 蛋白、 酵 母细胞 壁的甘 露糖、 细菌壁 的脂多 糖等。 病毒人 
侵后， 细胞 PRR 能识别 病毒的 DNA、 RNA 和蛋 白质等 PAMP， 激活 并启动 PRR 
下 游的信 号转导 途径， 诱导 干扰素 和白细 胞介素 等细胞 因子的 表达， 从而发 挥抗病 
毒作用 [1]。 

目前 已发现 的与病 毒识别 有关的 包括 TolHike  receptor  (TLR)、 RIG+ 
like  receptor  ( RLR) 和  NOD-like  receptor  (NLR) 三大类 [2] 。 TLR  属于膜 受体分 
子， 已 经发现 10 种 以上， 其中 TLR2 和 TLR4 位于细 胞膜， 负责 识别病 毒的膜 
蛋白； TLR3、 TLR7 和 TLR9 位于内 质网、 内噬体 等细胞 囊泡， 分别负 责识别 
病毒的 dsRNA、 ssRNA 和 CpG  DNA。 TLR  i 只另！ J 病 毒后， 通过 MyD88 和 TRIF 
途 径激活 IRF3/7、 NF-kappa  B 等转录 因子。 RLR 属于 细胞质 受体， 已 发现的 
有  RIG-I、 MDA-5  ftl  LGP2 三种， 负 责识别  RN A  病毒的  dsRNA  和 5'-ppp- 
RN  A。 RLR 识别 RNA 病 毒后， 通过 IPS1 途径 激活转 录因子 IRF3/7 和 NF-kap- 
paB。 NLR 也属于 细胞质 受体， 已发 现的有 NALP3 和 IPAE 两种， 能 够识别 
细 胞质中 的病毒 dsRNA。 NLR 不 调控干 扰素的 分泌， 主要负 责调节 IL-1 的成 
熟 （图 1 ) 。 

早在 1957 年英国 科学家 Isaacs 和 Lindenmann 就发 现了干 扰素， 但是 以干扰 
素为 中心的 先天性 抗病毒 免疫机 制直到 近年来 才获得 可喜的 进展， 目 前仍有 很多问 
题有待 阐明。 
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图 1 三种 PRR 途 径的先 天性免 疫识别 和启动 [2] 


(1)  动物的 PRR。 人们对 TLR、 RLR 和 DLR 这三类 PRR 的认 知均来 自人和 
实验 小鼠， 虽然已 经初步 证实其 他动物 也存在 这三类 PRR， 并且克 隆和鉴 定了部 
分 动物的 PRR 分子 W， 但是 PRR 在不同 动物中 存在的 种类和 数量、 组织 分布规 
律、 所识别 的病毒 配体的 种类、 下 游信号 转导途 径以及 作用特 点等尚 未进行 详细研 
究。 由于每 种动物 都有自 己的免 疫应答 规律。 例如， 动物 和人的 I 型 干扰素 亚型不 
同， 人和 小鼠的 TLR 组 织分布 不完全 相同， 因 此动物 PRR 的 先天性 免疫识 别和启 
动机 制不能 完全套 用人和 小鼠的 知识， 需要 逐一进 行比较 免疫学 研究。 另外， 就某 
一具 体的动 物病毒 而言， 病 毒的何 种成分 被何种 PRR 所 识别？ 又是 通过何 种信号 
途 径启动 了先天 性免疫 反应？ 这 些问题 均有待 研究。 

(2)  PRR 的 “ 敌我” 识别 机制。 PRR 通 过识别 病毒的 PAMP 来区分 “敌 我”。 
例如， 病毒 ssRN A 具有 5'-ppp 结构， 而细胞 RNA 具有 5'- 帽子 结构； 病毒 具有长 
链 dsRNA, 而 细胞则 没有。 通过识 别具有 5'-PPP 结构的 ssRNA 或长链 dsRNA 等 
这些 特征性 PAMP， PRR 能够 区分是 病毒感 染还是 自己的 核酸。 但是， 进 一步研 
究却 发现并 非完全 如此。 例如， 细胞的 7S  RNA 同 样具有 5'-PPP 结构却 不能被 
PRR 所 识别； 如果 在内噬 体内注 人大量 的自身 DNA 和 mRNA 同样可 以激活 
TLR7 和 TLR9 信号 通路。 严格 地说， 病毒并 没有特 征性的 PAMP, 细胞分 子或多 
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或少 地都具 有所谓 的病毒 PAMP 的 特征， 那么 PRR 究 竟是如 何区分 “敌 我”的 
呢？ 有学 者认为 这可能 与病毒 PAMP 的数量 及其细 胞内异 常定位 有关， 也 可能与 
PRR 特殊的 细胞定 位有关 [1]。 例如， 某些 TLR 定位 于细胞 内噬体 等自身 DNA 和 
RNA 难 以到达 的细胞 区域。 总之， PRR 的 “ 敌我” 识 别机制 尚不很 清楚。 

(3)  识 别病毒 dsDNA 的胞质 PRR。 虽 然细胞 膜上的 TLR9 负 责识别 DNA 病 
毒的 dsDNA， 但单 纯疱疹 病毒、 巨细胞 病毒等 DNA 病 毒诱导 I 型 干扰素 表达并 
不依赖 TLR, 而腺 病毒的 dsDNA 活化 IL-1 也不 依赖于 NALP3。 此外， 利 斯特氏 
菌和 军团杆 菌等胞 内菌的 dsDNA 也能启 动先天 性免疫 反应， 表明细 胞质内 存在能 
够识别 dsDNA 的 PRR。 DAI 和 AIM2 可 能是识 别病毒 dsDNA 的胞质 PRR, 但还 
存在 争议， 有待进 一步的 试验证 实[4’人 研究和 阐明能 够识别 dsDNA 的胞质 PRR 
不仅 对研究 DN  A 病 毒的先 天性免 疫应答 有重要 意义， 还有助 于加深 对自身 免疫疾 
病的 认识。 

(4)  负调控 机制。 过 度的免 疫反应 会给机 体造成 伤害， 所 以机体 必然拥 有一套 
完 整的负 调控系 统来控 制先天 性抗病 毒免疫 应答的 强度和 时间。 目前， 已经 发现了 
一些分 子参与 PRR 免疫 识别和 信号转 导的负 调控。 例如， STLR4 是 TLR4 的负调 
控 因子； LGP2 和 RNF125 是 RIG-I 的 负调控 因子； MyD88s 是 MyD88 的 负调控 
因子等 [6_8] 。 与先 天性免 疫的识 别和启 动机制 相比， 对 其负调 控机制 的认识 还非常 
有限， 弄 清这些 负调控 机制有 助于了 解先天 性抗病 毒免疫 应答的 全貌。 

(5)  非 PRR 依赖 的先天 性免疫 启动。 机体先 天性免 疫应答 机制非 常复杂 ，除 
了通过 PRR 途径 来识别 和启动 先天性 抗病毒 免疫应 答外， 细胞 是否还 存在非 PRR 
依 赖的先 天性免 疫启动 机制？ 肿瘤抑 制因子 P53、 热激 蛋白等 一些分 子能够 探测源 
于细 胞异常 和损伤 的内源 性危险 信号， 并 能诱导 干扰素 等细胞 因子表 达和提 高机体 
的免疫 应答水 平％% 。 有学者 推测， 病毒 感染导 致细胞 异常和 损伤， 由此产 生的内 
源 性危险 信号， 有 可能被 P53、 热激蛋 白等分 子所识 别并启 动先天 性免疫 应答。 

综上 所述， 在与病 毒长期 斗争过 程中， 机体 进化形 成了一 整套精 密而完 备的先 
天性 免疫系 统来防 御病毒 感染， 虽 然我们 已经弄 清了一 些关于 细胞先 天性抗 病毒免 
疫 的识别 和启动 机制， 但 这些认 知并不 完全。 加 强对病 毒先天 性免疫 识别和 启动机 
制的 研究， 将 为动物 病毒性 疫病的 防控提 供重要 的理论 基础。 
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布 鲁氏菌 的持续 性感染 

Persistent  Infection  of  Brucella 


布鲁 氏菌病 （简称 “布 病”） 是 由布鲁 氏菌引 起的一 种重要 的人畜 共患病 。该 
病常因 流产、 死 胎和不 孕导致 畜群生 产性能 下降， 对养 殖业造 成巨大 的经济 损失； 
同时 还可以 引起人 类多系 统严重 疾病、 劳 动能力 丧失和 生殖障 碍等， 造成 社会问 
题。 因此， 如 何防控 布鲁氏 菌病是 公共卫 生方面 需要面 对的一 个重要 问题。 

布鲁 氏菌病 发现可 追溯到 1887 年。 100 多 年来， 人类从 未间断 对该病 防控技 
术的 研究。 但 截止到 目前， 在 人群布 鲁氏菌 病防治 方面， 面对该 病流行 严重、 慢性 
持续 感染、 反复 发作、 患者劳 动能力 下降的 局面， 无安 全有效 疫苗供 相关人 群预防 
接种； 尽 管急性 期患者 可通过 抗生素 治疗， 但 药物难 以进人 病原体 存在的 胞内环 
境， 治 疗效果 很差。 在 动物布 鲁氏菌 病防控 方面， 该 病主要 呈慢性 或隐性 感染经 
过， 感染动 物长期 带菌、 排菌， 造成动 物性食 品安全 隐患， 控 制感染 动物是 防控人 
和动 物布鲁 氏菌病 的关键 环节。 但现 有防控 技术手 段非常 落后， 主要 表现为 缺乏带 
菌动 物检测 技术、 标记疫 苗和新 型治疗 制剂。 解 决上述 问题的 最大难 题主要 是对布 
鲁氏菌 持续性 感染机 制了解 不够。 

布鲁氏 菌在宿 主体内 转运、 长 期寄居 和致病 过程与 它的毒 力密切 相关， 现已鉴 
定的毒 力因子 包括： 胞壁脂 多糖、 W 型分泌 系统、 菌毛、 环状葡 聚糖、 抗酸性 、抗 
氧化性 以及某 些二元 调控元 件和转 录调控 因子等 m 。 尽 管这些 因子对 布鲁氏 菌的毒 
力具 有重要 影响， 但其 确切的 致病机 制尚不 能完全 诠释。 

布鲁 氏菌侵 人专业 性和非 专业性 吞噬细 胞后可 形成吞 噬小体 （BCV)®。 该菌 
在胞内 环境中 生存， 依 赖抵抗 吞噬细 胞内各 种应激 因素， 如 酸性、 高渗 透压、 氧化 
剂和 杀菌物 质等， 以 及抑制 吞噬体 与溶酶 体融合 的能力 [:i-。 在 不同细 胞内该 菌的转 
运路径 不同， 如在中 性粒细 胞和其 他吞噬 细胞如 巨噬细 胞内生 存及结 局具有 明显差 
异。 布鲁 氏菌侵 人后， 巨 噬细胞 表达小 GTP 结 合蛋白 Rab5, 形 成富含 EEA1 标志 
物 的早期 吞噬复 合体， 而在 随后胞 内迁移 过程中 巨噬细 胞内部 GTPases 活化， 
EEA1 被其他 标志物 取代。 在此过 程中， BCV 酸化可 诱导布 鲁氏菌 特定基 因产物 
的 表达， 促 进胞内 持续性 感染。 在 HeLa 细胞模 型中， 感染 2h 布鲁 氏菌主 要位于 
具有多 重膜的 BCV， 随后 BCV 逐渐演 化并最 后获得 粗面内 质网的 标志， 如 钙网织 
蛋 白以及 Sec61p， 促 使其从 BCV 迁移到 粗面内 质网， 并在其 中建立 适合生 存的复 
制生境 [4]。 布鲁 氏菌从 侵人细 胞到建 立复制 生境过 程中， 存在 大量分 子间的 相互作 
用， 如 逆境刺 激下细 菌基因 组表达 差异、 布鲁氏 菌刺激 下宿主 细胞基 因转录 表达差 
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异 及其后 续差异 分子间 的相互 作用。 深人 研究相 关差异 分子的 结构和 功能， 对解读 
布 鲁氏菌 感染、 胞内转 运和长 期寄居 的分子 机制具 有重大 意义， 也是 新型药 物开发 
的 源泉。 

在 自然状 态下， 根据布 鲁氏菌 LPS 的完整 性可将 该菌分 为光滑 型和粗 糙型。 
虽 然光滑 型菌株 具有内 毒素， 但 与沙门 氏菌、 大肠杆 菌等病 原菌的 LPS 相比 ，对 
细 胞的刺 激作用 仅为其 几百分 之一， 这种 进化状 态有利 于布鲁 氏菌在 侵人细 胞到形 
成胞内 复制生 境之前 的一段 时间， 逃避免 疫系统 激活而 成为感 染的基 础[5’6] 。另 
外， 巨噬 细胞与 树突状 细胞表 面有特 异性的 受体如 TLR, 可以与 病原体 PAMP 结 
合， 从而监 测侵人 的病原 体并激 发特异 性免疫 反应。 布 鲁氏菌 表面的 LPS 虽然能 
被 TLR4 识别， 却不能 有效地 引发下 一级免 疫信号 转导， 进 而刺激 感染细 胞产生 
呼 吸爆破 或释放 促炎症 细胞因 子杀灭 侵人胞 内的病 原菌。 这种布 鲁氏菌 LPS 结构 
与功 能的差 异及与 宿主细 胞间的 相互作 用有待 进一步 研究。 

病原菌 1Y 型 分泌系 统对其 在宿主 细胞内 生存和 毒力具 有至关 重要的 影响。 布鲁 
氏菌 IV 型 分泌系 统是由 virB 操纵子 编码的 12 个基因 编码， 这 些基因 分别被 命名为 
virBl 〜 virB12[n。 该系统 对布鲁 氏菌在 小鼠体 内持续 感染以 及诱导 先天性 免疫反 
应 具有非 常重要 的作用 ^ ， 当 IV 型分泌 系统缺 失时该 菌不能 诱导宿 主体内 前炎性 
基 因的表 达以及 I 型和 II 型干 扰素的 产生。 目前 IV 型 分泌系 统的毒 力机制 尚不清 
楚， 尽管大 多数研 究者都 将目标 集中于 该系统 分泌性 蛋白的 鉴定， 但 现有研 究成果 
仍 然难以 解释布 鲁氏菌 的致病 机制。 近 来研究 证明： VecA、 VecC 是由布 鲁氏菌 IV 
型分 泌系统 转运到 巨噻细 胞内的 两个效 应蛋白 [1] ， 也是首 次鉴定 出的布 鲁氏菌 W 型 
分 泌系统 的效应 蛋白。 对这 些蛋白 质特性 和功能 的深人 研究， 将是布 鲁氏菌 持续性 
感 染和免 疫逃逸 分子机 制研究 的关键 环节， 也是 布鲁氏 菌病新 型防控 技术产 品设计 
和 开发的 基础。 

综上 所述， 根据现 有研究 结果， 人们 尚不能 解读宿 主体内 布鲁氏 菌致病 作用、 
免 疫逃逸 和持续 感染的 机制。 针 对布鲁 氏菌免 疫逃逸 或持续 性感染 相关研 究的突 
破， 则是设 计研发 布鲁氏 菌病新 型治疗 药物、 新型安 全疫苗 和新型 诊断试 剂的基 
础， 也 是解决 布鲁氏 菌病防 控实践 中存在 的理论 性难题 的迫切 需要。 
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大肠杆 菌的毒 力基因 

Virulence  Genes  of  Escherichia  coli 


致病 性大肠 杆菌对 动物、 人类 健康具 有重要 意义。 长期 以来， 大 肠杆菌 并未被 
看作 是重要 人畜传 染病的 病原。 但 20 世纪 以来， 随着 抗生素 的广泛 使用， 这一情 
况 发生了 变化。 抗 生素的 应用， 几乎消 灭了人 类许多 重要的 传染病 （包 括鼠疫 、伤 
寒热、 霍乱 等）， 人 类细菌 性传染 病转向 了由那 些毒力 不强却 更能抵 抗抗生 素的细 
菌 引起， 如 大肠杆 菌病。 由肠 道外病 原性大 肠杆菌 (ExPEC) 引起 的大肠 杆菌败 
血症占 到了社 区和医 院获得 性感染 病例的 40% 以上， 所致死 亡率更 是占到 其中死 
亡 病例的 80% 以上。 大肠杆 菌败血 症还是 免疫抑 制患者 （HIV 患者、 化疗 患者、 
老年 人等） 死亡的 主要原 因[1]。 又 如肠溶 血性大 肠杆菌 （EHEC) 于 1982 年首次 
被鉴定 为人类 病原， 由 于可导 致人类 出血性 结肠炎 （HC) 和 致死性 溶血性 尿毒症 
(HUS) 而 引起人 们高度 重视， EHEC 中最著 名的是 0157  :  H7, 它已 在北美 、欧 
洲 和日本 引起了 几次大 流行， 但 值得注 意的是 产志贺 毒素大 肠杆菌 (STEC)  026 
引 起的腹 泻正在 增加， 且 常引起 暴发， 是 HUS 新 的病原 |:1]。 

长期 以来， 人们 重视对 病原体 本身的 研究， 忽视了 对病原 与宿主 间相互 关系的 
研究。 宿主特 异性是 大肠杆 菌某些 毒力因 子的重 要选择 因素。 对于大 肠杆菌 一类的 
病原， 病 原体与 宿主间 相互关 系不仅 复杂， 而 且特别 重要。 宿 主的易 感性无 疑是决 
定大肠 杆菌感 染成败 的关键 因素。 

相对 于病毒 而言， 细菌尤 其是大 肠杆菌 的种类 众多， 病型 多样， 致病 机理复 
杂； 大 肠杆菌 基因组 庞大， 毒 力基因 不仅数 量多， 有时 还十分 隐蔽， 不做 深人研 
究， 难以弄 清其真 面目。 虽然 有较大 困难， 但大 肠杆菌 毒力基 因的功 能研究 十分重 
要。 如前 所述， 尽管 与鼠疫 杆菌、 霍 乱弧菌 等病原 相比， 大肠杆 菌的毒 力较弱 ，但 
其 对当今 广泛使 用的抗 生素具 有明显 的抗药 性也是 不争的 事实。 免疫 预防不 失为一 
种解决 方案， 而这一 方案显 然必须 建立在 对其毒 力基因 及其功 能有全 面而深 人了解 
的基 础上； 何况， 由于 长期以 来对细 菌性病 原研究 的相对 薄弱， 尚有 大量的 未知毒 
力基 因等待 我们去 发现； 另外， 基于毒 力基因 的新型 药物的 开发， 同 样离不 开对其 
毒力 基因及 其功能 的深人 研究。 

毒力基 因易于 在种属 内部、 种属 间的不 同菌株 间水平 转移， 是大 肠杆菌 毒力进 
化的特 征之一 [1]。 这不仅 有利于 形成新 的致病 菌株， 还 为毒力 基因的 跨宿主 间转移 
提供了 可能。 当对致 肠道外 感染的 大肠杆 菌常见 37 个毒 力基因 进行检 测时， 发现 
尿道致 病性大 肠杆菌 （UPEC) 代表 株拥有 37 个 毒力基 因中的 22 个， 禽病 原性大 
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肠杆菌 （APEC) 代表株 也拥有 37 个 毒力基 因中的 22 个， 且 两者的 共有毒 力基因 
达到了  18 个， 而 肠道内 感染的 0157  :  H7 代表株 EHEC933 株 只携带 其中的 10 
个， 其中与 UPEC 共有的 毒力基 因只有 6 个^。 这 表明与 0157  :  H7 相比， 
APEC、 UPEC 具 有更近 的进化 关系， 很可能 互为对 方的毒 力基因 储库。 因此 ，大 
肠 杆菌毒 力基因 的研究 不仅为 新型疫 苗或药 物的开 发提供 依据， 还将 为其分 子致病 
机理及 毒力进 化的研 究提供 资料。 

寻找大 肠杆菌 特有毒 力基因 的最佳 方案无 疑是全 基因组 测序， 这 不仅需 要大量 
的 人力、 物力和 时间， 而且 面对数 量庞大 的大肠 杆菌， 在 目前条 件下， 这一 方案难 
以 实现。 随着分 子生物 学手段 的日趋 成熟， 完全可 以通过 替代方 案达到 目标。 抑制 
性差减 杂交、 选择性 捕获、 基因芯 片技术 等均已 成功用 于上述 大肠杆 菌特有 的毒力 
基因的 寻找、 鉴定以 及病原 菌与宿 主间相 互作用 的研究 [5_7] 。 

综上 所述， 在 大肠杆 菌毒力 基因的 功能及 其与宿 主的相 互作用 方面， 以 下问题 
亟待进 行深人 研究。 

(1)  以 026 为代表 的新型 EHEC 的致病 基因有 哪些？ 它们与 0157  :  H7 的毒 
力基因 间有何 联系？ 两者间 是否可 能相互 转移？  0157:  H7 毒力 基因 及致病 机理研 
究相对 集中， 进展也 较快； 而对以 026 为代 表的新 EHEC 病原， 有 必要加 大研究 
力度， 从而 加强对 EHEC 感染的 控制。 

(2)  肠 道外感 染的大 肠杆菌 的毒力 基因的 来源、 分布、 功 能与肠 道内感 染的大 
肠杆菌 间有何 联系？ 在 不同种 类的大 肠杆菌 间毒力 基因的 转移、 传递 的规律 如何? 
对 于某些 可转移 的毒力 单元， 如可 致肠道 外感染 的大肠 杆菌的 ColV 质粒， 是否可 
向非致 病性大 肠杆菌 K12 中 转移， 转移后 的结果 如何？ 是否 存在肠 道外感 染的大 
肠杆 菌特殊 的分子 标志？ 人们 对于肠 道内感 染的大 肠杆菌 有比较 清楚的 认识， 对于 
肠道外 感染的 大肠杆 菌则认 识相对 模糊， 阐明肠 道外感 染的大 肠杆菌 的毒力 基因的 
分布、 功能， 有 助于了 解它们 的致病 机理， 寻找更 为有效 的控制 途径； 揭示 毒力基 
因 在不同 种类的 大肠杆 菌间的 转移、 传递的 规律及 其分子 标志， 便于 从源头 上防止 
那些 具有公 共卫生 意义或 潜在人 兽共患 的大肠 杆菌对 人类的 危害。 

(3)  上述大 肠杆菌 感染过 程中， 宿主的 反应性 如何？ 弄 清这个 问题， 不 仅可以 
帮 助我们 更全面 了解大 肠杆菌 的感染 过程， 更重要 的是， 可以 为我们 控制这 些大肠 
杆菌 的感染 提供新 思路。 

(4)  大 肠杆菌 是动物 及其所 处环境 中的常 在菌， 现 有数据 足以表 明动物 来源大 
肠杆 菌的耐 药现象 普遍， 但其耐 药基因 与人源 大肠杆 菌间能 否相互 转移？ 不 同种属 
动 物来源 的大肠 杆菌间 的耐药 基因能 否相互 转移？ 耐 药基因 转移有 无规律 可循？ 耐 
药基因 （耐药 表型） 与 其他毒 力基因 间有何 关系？ 解 决这些 问题， 对 解释和 控制愈 
演 愈烈的 大肠杆 菌耐药 性是必 要的。 

鉴于动 物来源 的大肠 杆菌， 特 别是可 致人类 出血性 肠炎、 尿 毒症、 败血 症等严 
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重疾 病的动 物源大 肠杆菌 在临床 上的重 要性， 又 因为长 期以来 对动物 来源的 大肠杆 
菌研 究的重 视程度 不够， 人们对 上述大 肠杆菌 的毒力 基因、 功 能及其 与宿主 间的相 
互作 用知之 甚少， 强 化这些 领域的 研究， 对 揭示大 肠杆菌 的致病 机理、 研发 新型疫 
苗 与药物 以及控 制其耐 药性的 蔓延， 均具 有重要 意义。 
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动物胞 内寄生 菌的免 疫逃避 

Immune  Evasion  of  Intracellular  Bacteria 


凡侵人 后大部 分时间 停留在 宿主细 胞内并 繁殖的 病原菌 称胞内 寄生菌 （ in¬ 
tracellular  bacteria)。  例如， 结 核分枝 杆菌、 布氏 杆菌、 单核 细胞利 斯特氏 菌等均 
属 此类。 由于抗 体不能 进人细 胞内， 所 以体液 免疫对 这类细 菌感染 的作用 受到限 
制。 当胞内 寄生菌 侵人机 体后， 首 先遇到 宿主天 然免疫 系统的 抵抗， 主要 是以巨 
噬 细胞为 主所引 起的细 胞吞噬 和炎症 反应， 能 否逃避 非特异 性的天 然免疫 应答是 
病原菌 能否建 立感染 的重要 一步。 胞内寄 生菌虽 能被巨 噬细胞 吞噬， 但却 能逃避 
吞噬 细胞的 清除， 反 而可在 吞噬细 胞内生 存甚至 增殖。 其逃 避免疫 系统清 除的分 
子机 制一直 是国内 外学者 研究的 重点， 是 致病机 制研究 亟待解 决的重 大科学 
问题。 

目前， 关 于胞内 寄生菌 逃避宿 主免疫 系统清 除的机 制研究 主要集 中在胞 内寄生 
菌逃避 天然免 疫细胞 的清除 以及避 免感染 细胞的 凋亡等 方面， 并 取得了 一定的 
进展。 

吞噬 泡的成 熟是吞 噬细胞 发挥清 除作用 的重要 步骤， 成熟 的吞噬 泡依靠 酸化、 
活 性氧、 活 性氮， 以 及抗微 生物的 阳离子 多肽及 各种水 解酶的 作用发 挥微生 物清除 
功能 [1'®。 但 许多胞 内寄生 菌似乎 进化出 多种策 略来阻 碍吞噬 泡的成 熟并成 功逃离 
吞 噬泡而 增殖。 例如， 结核分 枝杆菌 可通过 分泌多 种蛋白 质和脂 质抑制 PI  (3)  P 
信号 通路， 从而 使其停 留在早 期体内 阶段， 避免与 溶酶体 的融合 ％4]。 而且 可依赖 
毒 力菌株 特有的 新型分 泌系统 ESX 逃离 吞噬泡 M 。 布 氏杆菌 被吞噬 后定位 在早期 
的 吞噬小 体内， 立 即与细 胞内的 早期内 吞网络 相关环 节发生 作用， 避 免与晚 期的内 
体和 溶酶体 融合。 包 含布鲁 氏菌的 吞噬体 获得宿 主细胞 内质网 的部分 膜成分 而成为 
有利 于布鲁 氏菌长 期生存 和复制 的布鲁 氏小体 [S] 。 尽管 大部分 单核细 胞利斯 特氏菌 
被 吞噬后 清除， 但仍 有大于 10% 的细 菌可逃 离吞噬 泡进人 胞质并 增殖， 这 有赖于 
细菌 分泌的 溶胞素 破坏吞 噬泡膜 而抑制 吞噬泡 的成熟 m ， 同时 通过分 泌磷脂 酶破坏 
吞噬泡 膜[1!:。 除此 之外， 细 菌还可 通过表 达过氧 化物酶 来抑制 活性氧 的杀菌 作用， 
通过分 泌多种 蛋白酶 水解吞 噬细胞 的抗微 生物阳 离子多 肽等多 种方式 拮抗吞 噬细胞 
的清 除作用 （图 1)。 
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A. 宿主的 抗微生 物分子  u+ 

H+ 


B. 微生 物的拮 抗机制 


图 1 吞噬细 胞的杀 菌机制 以及病 原微生 物的诘 抗机制 [1] 

A.  吞噬 细胞的 杀菌机 制涉及 酸化、 活 性氮、 活 性氧、 离子 限制、 抗 微生物 肽以及 各种水 解酶类 

B.  病原微 生物进 化出多 种拮抗 机制， 包 括修饰 其表面 结构抵 抗甚至 降解抗 微生物 肽以及 各种水 

解酶， 阻断活 性氮、 活性氧 的合成 途径或 催化活 性氮、 活 性氧生 产无毒 成分， 等等 

细胞凋 亡是宿 主抵抗 胞内感 染的一 种重要 策略。 感 染等可 启动细 胞的凋 亡信号 
通 路从而 启动细 胞凋亡 程序， 此时 可将抗 原包装 到凋亡 小体上 以增强 树突状 细胞的 
抗 原提呈 能力， 从 而有利 于抗原 清除。 但 是胞内 寄生菌 同样进 化了一 套系统 抑制感 
染细胞 的凋亡 从而有 利于细 菌长期 在胞内 寄生与 增值的 机制。 例如， 结核分 枝杆菌 
的弱毒 菌株可 引起感 染细胞 凋亡， 从而 限制细 菌的复 制并増 强细菌 抗原的 提呈能 
力， 有 利于宿 主清除 细菌。 而 结核分 枝杆菌 强毒菌 株感染 后却可 阻碍膜 联蛋白 -I 
的交联 从而抑 制凋亡 小体的 形成， 导 致感染 细胞的 坏死， 逃避宿 主的免 疫系统 ，并 
成功在 感染动 物的肺 部散播 及增殖 [S] 。 布 鲁氏菌 能够在 细胞内 广泛复 制但并 不影响 
细胞 的基本 功能， 也不引 起明显 的细胞 损伤。 即 使高度 感染布 鲁氏菌 的细胞 也没有 
明显 的表型 改变。 这些实 验现象 表明， 布 鲁氏菌 在专业 和非专 业吞噬 细胞内 均可抑 
制细胞 的凋亡 [11>1 ， 其 分子机 制仍有 待深人 探讨。 

由 于结核 分枝杆 菌对人 类健康 造成了 极大的 威胁， 其逃避 免疫系 统清除 的机制 
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已有较 深人的 探讨。 尽管 如此， 结 核分枝 杆菌的 研究中 仍有许 多亟待 解决的 问题。 
例如， 不同型 结核分 枝杆菌 对动物 的致病 性差异 显著， 暗示其 逃避宿 主免疫 系统的 
机制可 能存在 差异。 结核 分枝杆 菌等胞 内寄生 菌在宿 主免疫 系统的 压力下 长期进 
化， 其逃避 宿主免 疫系统 清除的 机制是 十分精 细和复 杂的。 目前， 分 子免疫 学研究 
进展 迅速， 微生物 学的研 究工具 发展也 很快， 应用微 生物功 能基因 组学的 研究工 
具， 结 合分子 免疫学 的研究 进展， 将为进 一步深 人探讨 胞内寄 生菌逃 避宿主 免疫系 
统 清除的 机制奠 定重要 基础。 

当前， 动物 胞内菌 的控制 遇到了 极大的 困难， 如 动物结 核病至 今未开 发出疫 
苗， 布鲁氏 菌病疫 苗效果 欠佳且 安全性 受到质 疑等。 这 些问题 的解决 都有赖 于动物 
胞 内寄生 菌致病 机制的 阐明， 而阐 明胞内 寄生菌 免疫逃 避的机 制是解 释其致 病机制 
的 核心。 

(1)  系统 地研究 动物结 核分枝 杆菌、 布鲁氏 菌等胞 内寄生 菌是通 过分泌 哪些效 
应蛋白 拮抗补 体激活 途径， 从而 避免补 体介导 的杀菌 活性； 

(2)  系统 地研究 胞内寄 生菌是 通过分 泌哪些 效应蛋 白阻断 宿主免 疫细胞 （如巨 
噬 细胞） 吞噬 泡成熟 的信号 通路， 从而 逃离宿 主吞噬 作用； 

(3)  系统 地研究 胞内寄 生菌是 通过分 泌哪些 效应蛋 白阻断 宿主免 疫细胞 的抗微 
生物效 应分子 （如 酸化、 活 性氮、 活 性氧、 抗微 生物肽 等）， 从而拮 抗免疫 细胞的 
抗 微生物 作用； 

(4)  系统 地研究 胞内寄 生菌是 通过分 泌哪些 效应蛋 白阻断 感染细 胞的细 胞凋亡 
信号 通路抑 制感染 细胞凋 亡的， 从而有 利于胞 内感染 细菌的 增殖。 

这些研 究针对 胞内寄 生菌免 疫逃避 机制的 核心， 同时也 是新型 有效疫 苗的研 
发、 新 型有效 药物的 开发， 乃 至疫病 控制亟 待解决 的关键 问题。 
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细菌 毒力岛 的转移 与进化 

Transfer  and  Evolution  of  Bacterial  Pathogenicity  Islands 


20 世纪 80 年 代末， 德 国学者 Hacker 等在 尿道致 病性大 肠杆菌 (UPEC)  536 
菌 株的染 色体上 发现两 个可以 发生缺 失的大 片段， 片段丢 失后， 细菌 产生溶 血素和 
P 菌 毛的能 力随之 丧失， 细 菌的毒 力受到 影响。 在此基 础上， Hacker 等 [1] 提出了 
毒力岛 （pathogenicity  island,  PAI) 的 概念。 PAI 是 指病原 菌的某 个或某 些毒力 
基 因群， 分 子结构 和功能 有别于 细菌基 因组， 但 往往位 于细菌 基因组 之内， 像岛购 
一样 存在， 因此 称之为 “ 岛”。 PAI 的特 点是两 侧一般 具有重 复序列 和插人 元件， 
通常位 于细菌 染色体 tRN A 基因位 点内或 附近， 不 稳定， 含有 潜在的 可移动 元件， 
G  +  C 含量与 宿主菌 基因组 具有明 显差异 m 。 毒 力岛的 基本结 构见图 1。 


基因组  毒力岛  基因组 

int  DOC  VI  V3 

图 1 毒力 岛的基 本结构 示意图 ;l 

DR. 重复 序列； 整合酶 基因； IS. 插入 序列； V1~V3. 毒 力基因 

研究 显示， 毒力 岛广泛 存在于 人类及 动植物 病原细 菌中， 如大肠 杆菌、 沙门氏 
菌、 耶尔 森菌、 金黄 色葡萄 球菌、 李氏杆 菌等， 而且一 种病原 菌往往 具有一 个或多 
个毒 力岛。 鼠伤 寒沙门 氏菌、 肠 炎沙门 氏菌、 猪 霍乱沙 门氏菌 等沙门 菌属细 菌普遍 
存在 5 个毒 力岛， 命名为 SPI-1 〜 SPI-5, 它们与 细菌的 黏附和 内化， 以及介 导细菌 
在巨噬 细胞内 的存活 等密切 相关。 近 年来， 在 国内猪 链球菌 2 型强毒 株中也 发现了 
毒 力岛的 存在， 其 大小在 89kh 左右， 含有 多个与 致病性 相关的 基因组 分[]。 毒力 
岛在 不同细 菌的发 现使人 们对细 菌毒力 的 进化方 式有了 新 的认识 ，同 时也 认识到 细 
菌毒 力是一 个多基 因作用 的复杂 过程。 过去， 人 们往往 认为细 菌的毒 力是单 因素决 
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定的， 或者说 其中的 某一个 因素发 挥着决 定性的 作用， 毒力岛 的研究 深化了 人类对 
病原 菌致病 复杂性 的认识 [4) 。 

目前， 人 们对毒 力岛的 研究有 了一些 可喜的 进展， 但仍有 许多问 题有待 阐明。 

(1)  关于 PAI 的 来源。 毒 力岛的 G+C 含量与 宿主菌 染色体 G  +  C 含量 有明显 
差异， 说明它 并不是 先天就 有的， 而可 能是在 进化过 程中获 得的。 有 人推测 它们可 
能起源 于整合 质粒或 噬菌体 [5:。 一些 PAI 具有整 合性和 接合性 元件的 特征， 这些 
元件 包括接 合性转 座子、 整合 性质粒 以及其 他遗传 物质， PAI 可能来 源于这 些可移 
动 的遗传 元件。 虽然 研究者 普遍认 为毒力 岛是外 源的， 但究竟 来源于 何处， 尚不清 
楚。 一个 典型的 例子： LEE 毒 力岛由 不同的 病原菌 如肠致 病性大 肠杆菌 （EPEC)、 
肠出 血性大 肠杆菌 （EHEC) 和枸橼 酸杆菌 分别获 得[6] ， 说明 它的供 体菌在 环境中 
已存 在很长 时间， 那么 这种供 体生物 有哪些 特点？ 它还在 外界环 境中循 环吗？ 这些 
问题都 是未解 之谜。 

(2)  关于 PAI 的 转移。 目前 推测有 3 种方 式可能 与毒力 岛的转 移有关 [5] : 
① 某些细 菌有能 力自然 转化。 在生长 的某些 阶段， 转 运系统 表达， 可 从外界 环境中 
摄 取游离 DNA。 尽 管大部 分外源 DNA 降解， 但携带 “ 有用” 基因 的一些 片段有 
可能 整合到 受体菌 的基因 组中。 ② 随质粒 转移。 某些毒 力基因 群既存 在于一 些细菌 
的毒力 岛上， 又存在 于其他 细菌的 毒力质 粒上。 例如， 痢疾杆 菌侵袭 上皮细 胞所必 
需的 HI 型 分泌系 统位于 毒力质 粒上， 而沙门 氏菌侵 袭所需 的相 关基因 群则位 于染色 
体特 定位置 的毒力 岛上。 质粒 可以通 过细菌 间接合 转移， 在某 些条件 下可能 会整合 
到基因 组中。 ③ 噬菌体 转导。 在细菌 增殖过 程中， 宿主 DNA 发生 断裂。 参 与包装 
噬菌体 基因组 的酶偶 尔会错 误地将 宿主基 因组片 段包人 噬菌体 头部。 由于产 生的颗 
粒仍 然能够 感染一 个新的 细菌， 这样 细菌的 DNA 片段 发生了 转移。 然而， 在一个 
具体的 转移事 件中， PAI 到底以 什么为 载体， 在不 同细菌 间如何 进行水 平转移 ，尚 
不完全 清楚。 与 其他毒 力基因 一样， PAI 的表 达常常 受环境 信号所 调控， 那 么启动 
PAI 转移 的环境 信号分 子又是 什么， 这些都 是值得 分子细 菌学家 们深人 探讨的 
问题。 

(3)  关于 PAI 的 基因调 控及其 与宿主 的相互 作用， 目 前所知 甚少。 当 外来基 
因片段 成功转 移后， 如果 不整合 到细菌 已有的 调控网 络中， 新获得 的片段 很难适 
应。 因此， 即使 PAI 有自 身编码 的调控 因子， PAI 的 获得也 必须与 基因组 其他部 
分相互 作用。 PAI 的调控 网络很 复杂， 包括 PAI 自 身编码 的调控 因子、 其他 PAI 
编码的 调控因 子以及 染色体 上其他 基因或 质粒编 码的调 控因子 1;1.。 这 些调控 机制是 
如何 进化而 来的？ 转 移来的 毒力岛 基因大 片段又 如何在 新的宿 主中长 期保持 存留？ 
细菌 基因组 在经历 重组、 插 人或缺 失后， 如何保 持稳定 性以及 如何确 保它的 功能？ 
这些谜 团尚未 解开。 有学者 认为， 由于 PAI 能 提高细 菌在特 定环境 的适应 性和竞 
争力， 因此在 特定的 生长条 件下， PAI 可能 会给细 菌提供 一个适 应优势 [8]。 
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(4) 关于 PAI 与细菌 的毒力 进化。 PAI 是 携带毒 力相关 基因的 DNA 大 片段， 
与 细菌的 毒力密 切相关 。但 PAI 的获得 能否使 细菌产 生致病 性受多 方面因 素的影 
响， 如 毒力岛 是否携 带功能 性毒力 基因、 受体菌 对外来 岛基因 表达和 调控方 面的兼 
容性， 以 及受染 宿主的 免疫状 态等。 PAI 两端具 有插人 元件和 重复序 列的结 构特点 
决定了  DNA 重组 的可能 性是存 在的。 目 前认为 0139 霍乱弧 菌流行 株的出 现就与 
它获 得一个 PAI 有关 [9]。 毒 力岛从 结构特 征上来 看是外 源的， 不同 的细菌 可能有 
相 同的毒 力岛。 那 么可否 以毒力 岛为标 志来研 究细菌 进化？ 毒 力岛是 否只和 毒力进 
化 有关？ 新 发病原 菌的形 成在多 大程度 上源于 PAI 的 获得， 以及其 毒力进 化过程 
的动力 学等， 这 些问题 均有待 阐明。 

由于 新老传 染病的 流行和 再现， 病原 微生物 的变异 和致病 机制更 加复杂 和多样 
化。 对 毒力岛 的深人 研究， 不仅可 为探讨 病原菌 致病机 制及其 毒力进 化提供 一条新 
思路， 更 重要的 是将为 探讨新 病原菌 的发生 机理提 供一个 很好的 启示。 
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鸡为 什么易 发多种 病毒性 肿瘤？ 

Why  Chickens  Are  Easy  to  Suffer  from  Higher 
Incidence  of  Viral  Tumors  ? 


鸡是 地球上 饲养数 量最大 的温血 动物， 却 又是最 易发生 病毒性 肿瘤的 一种动 
物。 在过去 的几十 年里， 至 少有三 种病毒 性肿瘤 一直在 鸡群中 发生， 如属于 逆转录 
病毒的 鸡白血 病病毒 （ALV)、 禽 网状内 皮增生 病病毒 （REV) 和属 于疱疹 病毒的 
马立克 病病毒 （MDV) 等 引起的 肿瘤。 当今生 物学研 究最大 的目标 是攻克 肿瘤, 
近 20 年肿瘤 学基础 研究最 重要的 成就之 一是正 常动物 细胞原 癌基因 （《mc) 的发 
现， 而这正 是来自 于对鸡 罗氏肉 瘤病毒 (RSV) 的 研究。 由于在 RSV 中发 现肿瘤 
基因 (v-onc), 并证明 其来自 正常鸡 细胞， 所以原 癌基因 U  z] 发现者 荣获了  1989 
年 度诺贝 尔生理 学或医 学奖。 

1911 年， Rous 从鸡的 肿瘤中 发现了  RSV, 随 后发现 RSV 感染 鸡确实 可诱发 
肿瘤 这是第 一次用 实验直 接证明 病毒可 以引起 肿瘤， 因 此他们 获得了  1966 年 
度诺 贝尔医 学奖。 经典的 ALV 有 A、 B、 C、 D 等多个 亚群， 普遍存 在于未 净化的 
鸡 群中， 一般 会诱发 1% 〜 2% 的 肿瘤发 病率。 但 是这些 经典的 ALV 毒株 感染鸡 
后， 可在各 种不同 组织脏 器诱发 多种多 样细胞 类型的 肿瘤， 如 淋巴细 胞瘤、 成红细 
胞瘤、 结缔 组织纤 维素性 肉瘤、 上皮细 胞瘤、 内皮细 胞瘤、 血 管瘤、 髓样 细胞瘤 
等。 20 世纪 80 年代 出现的 J 亚群 ALV 有 更强的 致病性 和致肿 瘤性， 可在 肉用型 
鸡引发 5% 〜 20% 骨 髓样细 胞肿瘤 死亡率 （图 1)， 曾造成 全球肉 用型鸡 重大灾 难[4] 。 


图 1  25 周龄 黄羽肉 鸡肝肿 瘤的肉 眼病变 和组织 学病变 [5] 
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目 前该病 毒还在 困扰我 国的养 鸡业， 并能 在蛋用 型鸡和 我国地 方品系 鸡中引 起很高 
的肿瘤 发生率 [5]。 近几 年来， 除 了骨髓 样细胞 瘤外， ALV-J 又在蛋 鸡中诱 发了很 
高比 例的血 管瘤。 

MDV 是第一 个被证 明能诱 发肿瘤 的疱瘆 病毒。 在 未经疫 苗免疫 或净化 的鸡群 
中， 某些 毒株的 感染有 可能在 1 〜 6 个 月内诱 发高达 5% 〜 40% 的肿瘤 发生率 ，而 
且可 引起不 同组织 器官的 淋巴性 肿瘤。 MDV 可引 起鸡的 T 淋巴 细胞 肿瘤， 是鸡群 
中最易 发生流 行的一 种致肿 瘤性疱 疹病毒 M 。 虽 然疱瘆 病毒感 染在人 群中非 常普遍 
(如 疱瘆病 毒中的 EB 病毒被 认为与 人的鼻 咽癌有 关）， 但 却是用 MDV 进行 人工攻 
毒 试验首 先证明 了疱瘆 病毒可 以引起 肿瘤， 并在 此基础 上研制 出被养 鸡业广 泛使用 
的 MD 系列 疫苗及 其肿瘤 疫苗。 

近 年来， 另 一种常 见的肿 瘤病毒 REV 对 禽的致 病性也 发生了 令人担 忧的变 
化。 20 世纪 90 年 代前， REV 主要 引起火 鸡和鸭 的肿瘤 to， 但进人 90 年 代后， 
REV 引 起的肿 瘤性疾 病也在 鸡群中 流行。 这些毒 株不仅 能引起 T 或 B 淋巴 细胞肿 
瘤， 而 且具有 在鸡群 中水平 传播的 能力。 REV 感 染在我 国鸡群 中已相 当普遍 ，这 
是 对养禽 业的又 一潜在 威胁。 

在全球 每年饲 养的约 200 多亿羽 鸡中， 我 国约占 1/3。 发 达国家 利用其 科学技 
术、 资 金和经 营管理 优势， 20 世纪 80 年代已 将经典 ALV 从商 业鸡群 中消灭 ，并 
将 MDV 污 染控制 在很低 水平， 新型 ALV-J 消 除计划 也已取 得很大 进展。 相比之 
下， 我国鸡 群肿瘤 性病毒 感染一 直保持 在较高 水平， 成 为这些 病毒通 过自然 突变、 
相 互之间 以及与 宿主基 因重组 产生新 型病毒 的最大 自然疫 源地， 对我 国养禽 业和禽 
病 学界都 是一个 挑战。 究竟 是什么 样的生 物学机 制致使 鸡群如 此容易 发生多 种病毒 
性 肿瘤？ 又是 什么样 的生物 学机制 导致这 些病毒 最易引 发造血 系统的 肿瘤？ 什么样 
的生 物学机 制又使 这类病 毒感染 鸡能发 生如此 多种多 样细胞 类型的 肿瘤？ 这 些问题 
不仅 仅是养 鸡业的 问题， 也是 一个带 有普遍 生物学 意义的 问题。 这些 问题的 阐明不 
仅有 助于解 决病毒 性肿瘤 导致的 鸡群死 亡或淘 汰带来 的经济 损失， 也 能为人 类肿瘤 
发 生机制 和治疗 研究提 供有益 借鉴。 鸡易 发肿瘤 很可能 不是由 某一生 物学机 制决定 
的， 而 可能涉 及多种 因素或 机制， 以 下研究 进展可 能有助 于上述 问题的 回答。 

(1) 鸡 染色体 DNA 中 内源性 ALV 的 插人。 所有脊 椎动物 基因组 DNA 中都存 
在内源 性逆转 录病毒 序列， 如人类 基因组 DNA 中有近 5% 为 逆转录 病毒样 转座成 
分， 其中约 0.1% 或 许就直 接来自 逆转录 病毒基 因组， 而最早 发现的 内源性 逆转录 
病毒成 分就是 鸡基因 组上的 ALV 病毒成 分[7]。 但迄今 为止， 只有在 鸡基因 组上发 
现能产 生传染 性病毒 粒子的 E 亚群 ALV 的全基 因组。 来航鸡 基因组 序列分 析结果 
表明， 不 同个体 鸡的基 因组上 至少有 22 个 位点带 有内源 性白血 病病毒 序列， 它们 
分布 在不同 染色体 的不同 部位， 其中 大多数 ev 位点不 含产生 传染性 病毒粒 子所需 
的 ALV 完整基 因组， 而属于 缺陷型 病毒基 因组。 然而， 有 些位点 （如 ev-2、 ev- 
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14、 ev-18、 ev-19、 ev-20 和 ev-21) 确实 带有产 生传染 性病毒 粒子所 需的全 基因组 
序列， 但 产生的 内源性 ALV 致病性 通常很 低或完 全没有 致肿瘤 性[7’8]。 美 国学者 
的研 究结果 表明， 有些遗 传品系 鸡存在 E 亚群 内源性 ALV 感染 个体或 群体， 它们 
往往 对其他 亚群的 外源性 ALV 更 易感， 也更容 易诱发 肿瘤。 显然， 要澄清 这个问 
题 需要进 行更多 的比较 研究。 

(2)  与 其他免 疫抑制 性或致 瘤性病 毒的共 感染。 MDV、 REV 和 ALV 都有免 
疫抑制 作用， 对雏 鸡更是 如此。 在 商品鸡 群中， 这几 种病毒 的单独 感染、 共 感染以 
及与其 他免疫 抑制性 病毒的 共感染 现象非 常普遍 M ， 这 种共感 染可强 化鸡的 免疫抑 
制 状态， 从 而抑制 对潜在 肿瘤细 胞的免 疫监视 作用， 因此能 显著提 高肿瘤 的发病 
率， 这 方面也 需要进 行更多 的比较 研究。 

(3)  鸡的品 种与免 疫耐受 等其他 原因。 虽然 现代规 模化养 鸡所采 用的品 种都是 
由不同 的配套 系经二 代杂交 而成， 但每一 群体的 生产性 能非常 一致， 这就意 味着群 
体 中的个 体在遗 传背景 上非常 相似， 这是 否有助 于筛选 并形成 对该群 体大多 数个体 
鸡的 致病性 都很强 的病毒 群体？ 又如， 出壳 雏鸡的 免疫功 能尚不 完全， 早期 ALV 
或 REV 感 染很容 易诱发 免疫耐 受性。 在 规模化 养鸡业 生产过 程中， 出壳后 24 〜 
48h 的雏鸡 都呈高 度密集 的接触 状态。 ALV 和 REV 都 能垂直 传播， 胚胎期 的感染 
不 仅能诱 发免疫 耐受性 感染， 而且 出壳后 能立即 排毒， 很容易 在高度 密集的 雏鸡群 
中 发生水 平感染 传播， 导致相 当数量 的雏鸡 被早期 感染。 对于 ALV 和 REV 的早 
期免疫 耐受性 感染及 其对潜 在肿瘤 细胞免 疫监视 的抑制 作用有 待更为 深人的 研究。 

总之， 鸡群中 很易发 生多种 多样的 病毒性 肿瘤， 这 是过去 几十年 中养禽 业和禽 
病学 界司空 见惯的 现象， 但奇怪 的是对 于这样 一个重 要的科 学问题 却很少 有人关 
注， 以 至在如 今提出 这个问 题时反 而令人 感到无 从下手 而很难 找到切 人点， 以上提 
到的 几个切 人点也 只能作 为激起 人们深 人思考 的思路 而已。 
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突变 或重组 病毒成 为流行 毒株的 选择压 

The  Selective  Pressures  for  Mutant  or  Recombinant 
Viruses  Becoming  Prevalent  Strains 

自 1997 年 香港首 次报道 H5N1 亚 型高致 病性禽 流感病 毒能感 染并致 死人以 
来 [u， 人 们更加 关注病 毒在自 然界中 的变异 问题。 曾有一 些科学 家发出 警告， 对人 
呈高致 病性的 H5N1 禽流 感病毒 一旦在 人群中 流行， 将 给人类 带来巨 大灾难 。值 
得庆幸 的是， 尽管 H5N1 亚型禽 流感病 毒仍然 在自然 界和鸡 群中普 遍存在 并发生 
不断 变异， 但不 仅没有 发生先 前预警 的那场 灾难， 而且也 没有发 现相应 的证据 ，更 
何况该 病毒已 在地球 上存在 100 多 年了。 不过， 在过 去十多 年中， 由 于过分 担心该 
病毒变 异可能 带来的 灾难， 我国和 世界上 很多国 家都为 此投人 和消耗 了过多 的社会 
资源。 在 2009 年中 美和北 美洲人 群发生 H1N1 禽流感 病毒流 行时， 也有人 预见这 
一变异 病毒的 流行可 能要导 致多少 万人的 死亡， 然而仅 两年后 的今天 全世界 又都不 
像以 前那样 认真关 注了。 对 于大多 数病毒 来说， 变 异都是 不断发 生的， 认识 病毒的 
变异 和演化 规律对 于科学 预警和 防控灾 害性病 毒病的 流行是 极为重 要的。 

对于 大多数 病毒， 一般 认为变 异是由 病毒复 制过程 中基因 突变造 成的。 对于基 
因组由 多个节 段组成 的病毒 （如流 感病毒 和呼肠 孤病毒 等）， 同种病 毒的不 同毒株 
或病毒 粒子在 感染同 一细胞 时有可 能发生 基因组 节段的 交换， 从而更 容易造 成病毒 
的 变异。 此外， 还有尚 未被学 术界普 遍关注 的第三 种变异 方式， 即不 同科属 病毒间 
的基因 重组。 例如， 双股 DNA 鸡 马立克 氏病毒 （MDV) 与单股 RNA 禽网 状内皮 
增生 病病毒 （REV) 或白血 病病毒 （ALV) 之 间的基 因重组 121 ， 以 及双股 DNA 禽 
痘病毒 (FPV) 与 REV 之间的 基因重 组[3]。 更重要 的是， MDV 与 REV 间 的重组 
毒株已 从鸡群 中分离 到[1]， 这 种重组 现象的 流行病 学的意 义显然 值得引 起注意 ，它 
是否 会造成 病毒的 致病性 变异？ 在研究 MDV 和 REV 间 遗传重 组时就 已发现 ，两 
种病毒 共感染 同一细 胞产生 的带有 REV 长 末端重 复序列 的重组 MDV 对鸡 的致肿 
瘤 性完全 丧失， 但仍保 留很强 的免疫 抑制作 用[5]。 Isort 等在 1992 年 首先报 道这一 
现象 时就曾 预测， 共 感染同 一靶细 胞的人 免疫缺 陷病毒 （HIV) 与人 6 型疱 瘆病毒 
(HSV) 也可 发生基 因重组 [2]， 这 种重组 一旦发 生不仅 会改变 HSV 的 毒力， 而且 
有 可能为 HIV 增添一 个新的 传播途 径®。 病毒 与宿主 基因组 上某个 病毒相 关成分 
间的重 组是病 毒变异 的第四 种方式 ，如 20 世纪 80 年代 出现的 曾造成 全球肉 鸡重大 
灾难的 J 亚群 ALV, 就 是由其 他亚型 外源性 ALV 与鸡基 因组中 内源性 J 亚群 
ALV 囊膜蛋 白基因 片段重 组的结 果[7] 。 
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病毒 在动物 群体中 感染、 复制和 传播过 程中， 突变是 不断发 生的， 特别是 
RNA 病毒。 因此， 从一 个个体 分离到 的病毒 往往是 由很多 “ 准种” 构成的 群体， 
这是病 毒演化 的基本 原因。 但在无 数的突 变中， 只有少 数突变 能在流 行毒株 中保留 
并传递 下去， 那么究 竟是什 么样的 生物学 机制或 选择压 使得这 种突变 病毒成 为流行 
毒 株或能 被分离 到的野 毒株？ 

在 与易感 宿主的 相互作 用中， 许多 种病毒 都处在 不断的 演化过 程中， 导 致抗原 
性、 致病 性及其 他特性 的不断 变化。 病毒的 变异， 特别是 抗原性 的不断 变异， 很可 
能 是艾滋 病等至 今难以 研制出 有效疫 苗的主 要原因 之一。 鸡是 地球上 饲养量 最大且 
密 集最高 的动物 群体， 更是 病毒赖 以生存 和演化 的最适 环境。 随着基 因组的 不断变 
异， 在极 大的病 毒群体 中也就 容易产 生不同 的病毒 准种， 病 毒生存 环境中 的某种 
(些） 选 择压有 利于少 数特定 准种的 保留并 逐渐成 为优势 毒株， 而其 他准种 则不会 
得以 生存和 延续。 

目 前研究 最多的 病毒选 择压是 免疫选 择压， 导致的 抗原变 异准种 因能逃 避宿主 
的 免疫反 应而成 为优势 毒株。 大 量流行 毒株的 保护性 抗原基 因序列 比 对结果 表明， 
在与 某种选 择压相 关的靶 基因的 碱基突 变中， 非同 义突变 和同义 突变的 NS/S 值可 
作 为是否 存在选 择压及 其在病 毒演化 中作用 的客观 指标， 这特 别适用 于抗原 性相关 
的突变 研究。 例如， Spaer 和 Mullins™ 在研 究不同 分离株 HIV 和 SIV 的 gp  120 
基因 时发现 ，其 NS/S 值达到 2.  2, 而 被认为 是免疫 选择压 靶点的 V3 襻区的 NS/S 
值高达 3.  6。 因此， 对大量 分离株 靶基因 上特定 位点的 碱基突 变进行 NS/S 值分析 
不 失为研 究选择 压在病 毒演化 中作用 的有效 手段。 但 是上述 病毒都 是来自 随 机的自 
然临床 病例， 除 非有大 量的病 毒株作 为比较 材料， 否则 所得分 析结果 的可靠 性将会 
受到 影响。 在严格 控制的 人工条 件下， 将 病毒在 有或无 特异抗 体存在 的细胞 培养或 
鸡胚 中连续 传代， 然后 对靶基 因碱基 突变的 NS/S 值进行 比较， 已 经证明 ALV-J 
囊膜蛋 白基因 以及鸡 新城疫 病毒和 H9 亚 型禽流 感病毒 的血凝 素基因 在抗体 作用下 
的变 异现象 （图 1)[9’~。 与用 大量随 机流行 毒株的 NS/S 值 来判断 免疫选 择压相 
比， 这一方 法能提 供更有 说服力 的实验 依据。 

另 一种选 择压可 能是变 异病毒 在宿主 体内复 制或在 群体内 传播能 力的增 
强。 例如， 能 引起肉 鸡骨髓 样细胞 肿瘤和 死亡的 ALV-J 都来源 于相同 的原始 
病毒， 而且很 可能是 外源性 ALV 与 鸡基因 组中内 源性病 毒囊膜 基因重 组的结 
果。 由于该 重组病 毒的垂 直和水 平传播 能力都 很强， 以至 世界上 几乎所 有肉鸡 
种群 都已被 感染。 又如， 利用 人工细 菌染色 体克隆 技术对 整合有 REV 长末端 
重 复序列 的重组 MDV 与 野毒株 MDV 进 行比较 分析， 结果 显示， 虽然 其致病 
性并 未增强 ，但 在鸡体 内的复 制能力 以及在 鸡群内 的水平 传播能 力明显 增强， 
所以能 成为流 行毒株 tW。 


突变 或重组 病毒成 为流行 毒株的 选择压 


•  1115  • 


139  R  D 

L 

IAKWGK  GDP  RI 

R 

NX-0 

187 

Y 

Y 

E 

G 

N  F 

S 

N  U 

c 

NX-0 

139  ■ . 

Al-10 

187 

. 

Al-10 

139  . . 

Al-20 

187 

• 

Al-20 

139  . . 

F 

Al-30 

187 

• 

Al-30 

139  . . 

A2-10 

187 

L 

A2-10 

139  . . 

A2-20 

187 

R 

A 

L 

A2-20 

139  . . 

. 

•  • . . 

• 

. 

•  • 

•  •參 

L 

A2-30 

187 

• 

A2-30 

139  . . 

A3 -10 

187 

• 

_ 

• 

A3- 10 

139  _  . 

A3  -  20 

187 

• 

A3-20 

139 … 

. V  . . 

A3-30 

187 

L 

A3- 30 

138  . . 

R 

S 

D  . 

. L  . 

Bl-10 

186 

R 

A 

L 

Bl-10 

138  . . 

R 

S 

D  . 

Bl-20 

186 

R 

A 

L 

Bl-20 

138  . . 

R 

s 

D  . 

Bl-30 

186 

T 

A 

I 

L 

S 

Bl-30 

138  _  . 

. . . . 

T 

G 

D  . 

L  . . 

. 

B2-10 

186 

R 

A 

L 

B2-10 

138  ■ . 

K 

S 

D  _ 

B2-20 

186 

S 

T 

D 

P 

s 

B2-20 

138  . . 

K 

S 

D  . 

L  . . 

B2-30 

186 

S 

T 

P 

B2-30 

138  . . 

. . . s 

K 

_ 

D  . 

B3-10 

186 

R 

A 

L 

B3-10 

138  _  . 

. . . s 

K 

s 

D  . 

. L  . 

B3-20 

186 

T 

A 

I 

L 

B3-20 

138  ■ . 

. . . s 

K 

s 

D  _ 

. L  . 

B3-30 

186 

T 

S 

I 

L 

B3-30 

区域  II  区域  ill 


图 1 特异 抗体对 J 亚 群白血 病病毒 gP85 高变 区氨基 酸变异 的影响 [9] 

动物体 内的病 毒不仅 能以不 同的方 式发生 变异， 而 且能以 不同的 方式与 宿主动 
物相互 作用， 从而形 成多种 多样的 变异病 毒选择 机制。 目前， 科学家 们仅对 有限动 
物 和病毒 种类的 选择机 制进行 了初步 研究， 更多 的病毒 变异和 演化规 律还有 待人们 
去 探索和 发现。 当前 要解决 的问题 是如何 为每一 种可能 的选择 机制建 立适当 的实验 
模型， 以便 开展更 为深人 的研究 和得出 可令人 信服的 结论。 
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动物 支原体 的致病 与免疫 


Pathogenesis  and  Immunogenesis  of  Animal  Mycoplasma 


支原体 （mycoplasma) 是动物 常见的 病原体 之一， 也是最 小的、 能 独立生 活的原 
核 生物， 无细 胞壁， 可以通 过细菌 滤器； 在 培养基 上生长 缓慢， 需特殊 营养， 通常数 
天 才可长 成肉眼 可见的 菌落。 在 低倍显 微镜下 菌落呈 “荷 包蛋” 样形状 （图 1)。 


图 1 支原体 “荷 包蛋” 样菌落 

支原 体主要 导致呼 吸系统 疾病， 可以是 重大传 染病如 牛传染 性胸膜 肺炎， 也可 
是 亚急性 或慢性 疾病， 如由 牛支原 体肺炎 [1] (图 2)、 猪 喘气病 M 和 禽毒支 原体感 
染 [3] 等呼 吸道 疾病， 且可 继发关 节炎、 结 膜炎、 尿道炎 等多种 症状。 支原体 感染破 
坏宿 主的黏 膜防御 屏障， 经常是 其他病 原继发 感染的 基础。 由于支 原体缺 少细胞 
壁， 对青 霉素等 P ■内酰 胺酶类 药物不 敏感。 临床 上支原 体病难 诊断、 难 治疗。 虽然 
部 分支原 体病已 有相应 疫苗， 但 只能提 供部分 保护。 因此， 支 原体病 对动物 健康造 
成重大 威胁。 

阻 碍有效 防治支 原体病 的瓶颈 问题是 人们对 支原体 的致病 与免疫 保护机 制了解 
太少。 迄今 为止， 对支原 体致病 机制的 了解只 是一些 零星的 证据。 较为 肯定的 是支原 
体必须 先黏附 在宿主 细胞表 面才可 进一步 致病， 已 鉴定出 一些参 与黏附 结构组 装的黏 
附 分子如 P30、 朽等[4]。 尚未发 现支原 体的毒 素致病 机制。 支 原体产 生多量 的过氧 
化 氢与其 致病性 和毒力 有关， 这 在牛传 染性胸 膜肺炎 的病原 一 丝状 支原体 丝状亚 
种小 菌落型 （ My copZcwma  mycoic?es  ssp.  wycoicfe  SC) 得 到证实 W 。 支 原体产 生的超 
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氧化物 阴离子 抑制宿 主细胞 的过氧 化物歧 化酶， 导致过 氧化物 蓄积， 细 胞遭受 氧化破 
坏。 在 体外， 牛支 原体可 诱导淋 巴细胞 凋亡， 这可 能有助 于病原 扩散与 致病。 


图 2 牛支原 体感染 导致的 “ 烂肺” （坏 死性 肺炎) 


支原体 的免疫 保护机 制也不 清楚。 支 原体感 染诱导 的免疫 不能抵 抗再次 感染。 
疫苗免 疫后可 产生局 部与全 身特异 性抗体 反应， 但抗 体滴度 与免疫 保护间 无相关 
性㈤ 。 支原体 感染能 诱导炎 性因子 分泌， 如白细 胞介素 -1P、 白细 胞介素 -8 和肿瘤 
坏 死因子 -a， 导致 炎性反 应与组 织损伤 [7]。 此外， 还可 产生针 对宿主 自身的 抗体， 
导致 自身免 疫性疾 病如哮 喘和关 节炎等 [4]。 支原体 感染后 可逃避 免疫， 如牛 支原体 
可产 生一种 淋巴细 胞抑制 多肽， 能 抑制外 周血淋 巴细胞 对有丝 分裂原 的增殖 反应； 
快速 改变表 面膜蛋 白质的 抗原结 构也是 支原体 免疫逃 避的机 制之一 [8] 。 可喜 的是， 
科学家 们已开 始应用 功能基 因组学 与蛋白 质组学 手段系 统研究 支原体 和宿主 的相互 
作用， 希望 能尽快 破解支 原体致 病和免 疫保护 的相关 机制。 

阻 碍支原 体研究 的另一 障碍是 缺少有 效的试 验动物 模型。 试验动 物模型 是研究 
药物、 新型疫 苗和诊 断技术 的重要 平台， 可使研 究在可 控制的 环境下 进行， 获得重 
复 度高、 可 靠性强 的研究 结果。 由 于支原 体感染 在本动 物非常 普遍， 很难找 到清洁 
动 物并复 制与自 然感染 相似的 病症。 而 除本动 物外， 很 难用试 验动物 复制特 定动物 
的支原 体病。 

综上 所述， 由于 支原体 致病与 免疫机 制均不 清楚， 研制诊 断方法 和疫苗 均缺少 
有效的 靶标， 因而难 以在防 控手段 研究方 面取得 突破。 加 强对支 原体致 病与免 疫机制 
的系统 研究， 弄 清楚其 决定致 病性、 毒 力和免 疫保护 作用的 特定成 分与特 定机制 ，对 
研制安 全有效 的防控 手段、 保 障动物 健康与 养殖业 可持续 发展具 有重要 意义。 


动物 支原体 的致病 与免疫 
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猪口蹄 疫感染 与免疫 

Infection  and  Immune  of  Foot  and  Mouth  Disease  in  Swine 


口蹄疫 （foot  and  mouth  disease， FMD) 是 由口蹄 疫病毒 （FMD  virus) 引起 
偶 蹄动物 的一种 高度传 染性病 毒病， 该 病暴发 可给畜 牧业及 其相关 产业、 旅 游业等 
造 成巨大 的经济 损失， 素有 “ 政治经 济病” 之称。 

口蹄 疫病毒 是人类 认识最 早的动 物病毒 病原。 虽 然口蹄 疫病毒 可以感 染牛、 
猪、 羊等 70 多 种偶蹄 动物， 但 目前的 研究主 要是针 对牛口 蹄疫， 并在 FMDV 分子 
生物学 特性、 致病 机制、 免疫应 答等领 域取得 了重要 进展。 欧 美畜牧 业发达 国家， 
猪 口蹄疫 防控不 是主要 问题， 历史 上流行 的口蹄 疫病毒 毒株在 猪中的 传播速 度和严 
重程度 也远小 于牛。 所以， 对 于猪口 蹄疫感 染与免 疫机理 的研究 和认识 不足。 
然而， 我 国以及 东南亚 地区， 猪口蹄 疫造成 的损失 巨大， 研究和 阐明猪 口蹄疫 
感 染与免 疫机制 对于全 世界控 制乃至 消灭口 蹄疫具 有至关 重要的 意义。 近年来 
研究 人员在 猪口蹄 疫感染 与免疫 方面积 累了一 些研究 数据， 但仍 有许多 问题有 
待 阐明。 

(1)  病毒的 侵人与 排放。 研究 表明猪 主要经 饲喂病 毒污染 食物、 直接接 触发病 
动物、 病 毒污染 物品或 环境而 感染， 对 气源性 感染不 敏感。 虽然易 感部位 （猪 的蹄 
球 或牛的 舌面） 接种 1 个 感染单 位均可 使动物 发病， 但猪 经呼吸 道感染 剂量为 
1000 个感染 单位， 是牛的 10 〜 100 倍。 病猪可 通过呼 吸道排 出大量 病毒， 称为 
“病 毒放大 器”， 病毒血 症高峰 期排放 气溶胶 病毒约 为牛的 1500 倍 [1~。 为什 么气源 
性感 染对猪 不敏感 但又能 经呼吸 道排出 大量病 毒呢？ 猪 通过消 化道感 染后， 如何转 
移到呼 吸 道造成 大量排 毒呢？ 

(2)  病毒 与细胞 受体。 口 蹄疫病 毒与细 胞表面 特异性 受体结 合而感 染宿主 。口 
蹄 疫病毒 通过病 毒表面 VP1G-H 环上 RGD 基序识 别细胞 表面纤 联蛋白 受体， 该蛋 
白 受体属 于一个 大的跨 膜糖蛋 白家族 —— 整合素 (integrin),  av(33 和 av(36 等整合 
素为口 蹄疫病 毒的主 要天然 受体， 分布 于上皮 细胞、 肺泡 上皮、 平滑 肌或呼 吸道上 
皮细胞 表面。 不同 血清型 的病毒 对牛整 合素结 合能力 不同， 0 型 FMDV 对 av 卩 6 受 
体结 合力强 W  a 

口蹄 疫病毒 也可经 其他非 天然受 体感染 细胞。 抗体 病毒复 合物经 Fc 受 体介导 
吸 附感染 细胞。 0 型 口蹄疫 病毒在 细胞上 连续传 代后， 病毒突 变后表 面携带 正电荷 
氨 基酸， 可 利用硫 肝素糖 蛋白受 体感染 细胞。 口 蹄疫病 毒也可 用一种 新的受 体感染 
细胞， 该受体 与病毒 五重轴 周围的 2 个 碱性氨 基酸和 2 个芳香 族氨基 酸组成 的受体 
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结合 位点结 合而感 染多种 细胞， 并对 小鼠毒 力减弱 [5] 。 

口 蹄 疫病毒 细胞受 体研究 主要集 中于牛 或人源 受体， 尚 未开展 猪的口 蹄 疫病毒 
受体 研究， 研 究病毒 与猪细 胞受体 关系、 受体的 种类和 分布， 将为探 讨猪口 蹄疫病 
毒的 致病机 理提供 支持。 

(3)  免疫 应答。 FMDV 感染 或免疫 能迅速 诱导体 液免疫 和细胞 免疫， 可保护 
机 体免受 相同或 抗原关 系相似 病毒的 感染， 是 实施免 疫预防 为主防 控策略 的理论 
基础。 

猪对 FMD 免疫应 答相对 迟钝， 感染康 复猪抵 抗病毒 再次感 染持续 时间短 ，最 
多 3 〜 6 个月， 但 猪不形 成持续 感染。 猪免疫 需要有 效抗原 含量约 为牛的 4 倍[6) ， 
采用牛 口蹄疫 的疫苗 （氢 氧化 铝水剂 疫苗） 免疫猪 效果往 往不佳 [7]。 口蹄疫 疫苗免 
疫 对不同 动物防 止病毒 传播效 力研究 表明， 疫 苗免疫 可以有 效阻击 牛羊的 病毒传 
播， 不能 防止猪 的病毒 传播， 但可以 延缓疫 病暴发 [8’9]。 与疫苗 免疫牛 相比较 ，为 
什么 疫苗免 疫猪后 产生的 免疫效 力低、 免 疫持续 期短？ 猪 体形重 量比牛 小得多 ，但 
为 什么免 疫需要 更多的 抗原？ 因此， 猪口 蹄疫的 免疫应 答机理 中有许 多不解 之谜需 
要 认识和 了解。 

(4)  病 毒遗传 变异。 20 世纪 初期， 动物交 叉感染 保护试 验发现 FMDV 有 0 
型、 A 型、 C 型、 南非 1-3 型 （SAT1、 SAT2 和 SAT3) 以 及亚洲 I 型 （Asial) 
共 7 个血 清型。 血清型 之间序 列差异 明显， VP1 基 因序列 差异为 30% 〜 50%。 同 
一血 清型病 毒株采 用系统 发生树 ( phylogenetic  tree) 可 划分为 不同的 拓扑型 
(topotype) , 进 一步可 以划分 为不同 的谱系 (lineage)  ,  0 型 口蹄疫 病毒可 划分为 
中国 拓扑型 （Cathay)、 中 东南亚 拓扑型 （ME-SA) 和 东南亚 拓扑型 （SEA) 等 10 
个 拓扑型 [W 。 

7 个 血清型 病毒均 可以感 染猪， 亚 洲地区 牛群中 有亚洲 I 型和 A 型口 蹄疫流 
行， 但 未造成 在猪群 中大规 模暴发 流行。 亚洲东 南亚猪 群中主 要流行 0 型， 特别 
是古典 中国拓 扑型。 自 20 世纪 70 年代初 期发现 以来， 该谱系 毒株发 生了明 显的变 
化， 可分 为不同 谱系。 该 拓扑型 毒株具 有宿主 嗜性， 1997 年 我国台 湾省等 东南亚 
地区 流行的 “ 嗜猪” 毒株几 乎感染 台湾所 有猪， 而 30 多 万头牛 未发现 感染， 试验 
条件下 大剂量 感染牛 也未发 病[11) 。 

20 世纪 90 年代 末期和 21 世 纪初中 东南亚 拓扑型 “泛亚 (Pan Asia) 谱系毒 
株” 引起的 世界口 蹄疫大 流行。 该毒 株造成 牛特别 是奶牛 发生口 蹄疫， 但猪 临床病 
例中 鲜见该 毒株。 然而， 该毒 株经约 8 年 左右的 变异后 已适应 猪体， 对猪毒 力显著 
增强 并造成 大面积 发病， 同 时该毒 株在中 东地区 则向另 外一个 方向变 异出现 PanA- 
sia  II 谱系 （图 1)。 

2010 年 年初在 中国、 日本、 韩国、 蒙古、 俄 罗斯等 国家南 亚拓扑 型缅甸 -98 谱 
系毒株 引发口 蹄疫大 流行， 该毒株 既感染 牛也感 染猪。 
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图 1 东南 亚分离 鉴定主 要流行 0 型口 蹄疫 病毒进 化系谱 树分析 

Cathay 拓扑 型毒株 主要感 染猪， Cathayl. 早 期分离 毒株， Cathay2. 近 年分离 猪流行 毒株， 进一步 
分为 2 个亚 谱系； PanAsia 谱 系毒株 主要感 染牛， 经 过衍化 分离出 PanAsiall 在中东 流行主 要感染 
牛， PanAsia-Swine 谱系 为东南 亚猪分 离毒， 对 猪致病 力强； Mya-98 对牛 猪均致 病力强 的毒株 
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为 什么有 些毒株 既感染 牛又感 染猪？ 为什 么有些 毒株对 牛感染 性强， 经 过猪体 
适应 和变异 之后对 猪的感 染性和 毒力增 强呢？ 为 什么会 有嗜猪 （porcinophilic) 毒株？ 
主要感 染猪的 Cathay 拓 扑型毒 株是如 何发生 遗传变 异的？ 人们能 够根据 病毒的 遗传变 
异 规律预 测口蹄 疫的暴 发吗？ 因此， 病 毒的变 异是口 蹄疫研 究中又 一重要 的科学 难题。 

口蹄 疫是一 种古老 的动物 疫病， 猪口 蹄疫的 控制与 消灭是 实现全 球消灭 口蹄疫 
的 关键。 研究 猪口蹄 疫感染 与免疫 机制， 了解病 毒遗传 变异， 预测 猪口蹄 疫的发 
生， 将 为控制 和消灭 口蹄疫 提供科 学有效 的技术 支持。 
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动物疫 病混合 感染致 病机理 


The  Pathogenesis  of  Mixed  Infection  in  Animals 


多 病原混 合感染 已成为 当前动 物疫病 的主要 形式， 动物发 病往往 不是由 单一病 
原 所致， 而是 由两种 或两种 以上的 病原混 合感染 居多。 多种 病原混 合感染 症的出 
现， 至 少可以 追溯到 20 世纪 80 年代 初期， 由于 药物的 滥用、 疫 苗免疫 不合理 、免 
疫抑制 病和生 物安全 管理不 规范等 问题， 导致 多种病 原混合 感染的 危害越 来越严 
重。 猪 病中， 病 毒性多 病原混 合感染 以猪繁 殖与呼 吸综合 征病毒 （PRRSV)、 猪圆 
环病毒 2 型 （PCV2)、 猪瘟 病毒、 猪流感 病毒以 及伪狂 犬病病 毒之间 的多重 感染较 
常见， 特别 是猪繁 殖与呼 吸综合 征病毒 和猪圆 环病毒 2 型 的双重 感染最 为严重 。细 
菌性 多病原 混合感 染主要 涉及猪 肺炎支 原体、 副 猪嗜血 杆菌、 胸膜肺 炎放线 杆菌、 
猪多杀 性巴氏 杆菌、 大肠 杆菌、 沙门 氏菌、 猪链 球菌、 附 红细胞 体等。 病毒 与细菌 
的混合 感染在 规模化 猪场中 也十分 普遍， 特别是 在猪群 存在原 发病毒 感染情 况下， 
一旦 应激因 素和饲 养管理 不良， 就 很容易 发生细 菌性继 发感染 （图 1)。 鸡 病中， 
多 病原混 合感染 主要集 中在鸡 新城疫 病毒、 鸡传 染性支 气管炎 病毒、 鸡传染 性法氏 
囊病 病毒、 致病 性大肠 杆菌、 沙门 氏菌、 鸡 球虫、 鸡败血 性支原 体等。 多病 原混合 
感 染常常 导致高 发病率 和高死 亡率， 危害 严重， 控制难 度大。 


图 1 混 合感染 示意图 

动 物疫病 多病原 混合感 染的难 题和研 究现状 如下。 

(1) 动物疫 病多病 原混合 感染的 诊断和 防治难 度大。 在 目前的 临床兽 医诊断 
中， 混合感 染的临 床病症 和表象 常常不 同于单 纯的细 菌感染 或病毒 感染， 有 经验的 
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兽医 临床工 作者和 专家都 不可能 单凭发 病症状 和病理 变化对 混合感 染做出 准确诊 
断。 目前， 借助 已有的 检测技 术已经 能够检 出大多 数混合 感染的 病原， 但是 混合感 
染 使检测 的难度 加大， 检 测成本 升高和 工作量 增加。 如果诊 断条件 不够全 面和科 
学， 易忽 视混合 感染的 存在， 造成疫 病的防 治效果 不佳， 甚至 导致治 疗失败 。因 
此， 建立高 通量、 高效的 疫病检 测方法 一直是 临床诊 断准确 可靠的 基础。 Gorman 
等研 究在实 验小鼠 上建立 鼠巨细 胞病毒 （MCMV)  G4 和 K181 病毒 株混合 感染模 
型， 采用 Real-time  PCR 成功 在唾液 腺和肺 脏组织 中检测 到混合 感染， 并对 澳大利 
亚 4 个地 方的野 生小家 鼠进行 检测， 发现 34.  2% 的野生 小家鼠 能够检 测到这 2 种 
病毒 的混合 感染， 并且在 野外有 免疫力 的小鼠 仍然能 够携带 这种混 合感染 m。 
Mondal 等采用 ELISA 和 RT-PCR 相 结合检 测山羊 血清样 品中小 反刍兽 疫病毒 
(PPRV) 和蓝舌 病病毒 (BTV) 的混 合感染 情况， 研究 表明， 虽然 暴发疫 病的山 
羊在 临床很 容易被 诊断为 PPRV 致病， 但是分 子生物 学的检 测发现 BTV 在 样品中 
也大量 存在， 混合感 染造成 了更严 重的发 病情况 U]。 Van  Rie 等在研 究患者 多种耐 
药菌 肺结核 感染中 发现， 混合 感染的 存在可 能造成 后期再 感染， 治疗 措施的 选择影 
响 着哪种 细菌占 优势， 混 合感染 导致药 物敏感 性模式 改变， 混 合感染 治疗中 药物的 
使用 不当容 易导致 耐药菌 的扩散 W 。 

(2) 动 物疫病 多病原 混合感 染的致 病机理 复杂， 研究存 在很多 困难。 动 物疫病 
多病 原混合 感染的 致病机 理研究 的主要 难点： ① 混合感 染情况 复杂， 不易找 到正确 
的 切人点 对其机 理进行 研究； ②针 对混合 感染建 立靶动 物的研 究模型 困难， 实验室 
条 件下对 临床混 合感染 发病的 重现性 不强； ③从哪 些角度 （形 态、 生理、 生 化）、 
采用哪 些方法 （解 剖学、 细胞生 物学、 分子生 物学） 相 结合着 手混合 感染研 究有待 
探索， 相关 检测参 数及指 标有待 建立。 目前对 混合感 染案例 的报道 很多， 但 对其致 
病机理 的研究 很少。 Tsai 等研 究儿童 衣原体 肺炎， 发现 存在混 合感染 情况， 研究 
总结出 大多数 混合感 染者有 呼吸急 促和哮 鸣音的 症状， 血清 C- 反应 蛋白显 著高于 
非 混合感 染者， 衣原体 和细菌 混合感 染后导 致更严 重的肺 炎[4]。 Chang 等研究 
PRRSV、 PCV2 对 单层猪 肺巨噬 细胞的 作用， 检 测细胞 感染病 毒数、 病毒 抗原分 
布、 IFN-a,  TNF-a 以 及细胞 病变。 结果 表明， PRRSV 对猪 肺巨噬 细胞相 关的细 
胞病变 效应的 降低和 超量产 生细胞 因子有 可能是 造成共 感染猪 肺严重 病理损 伤的原 
因〜。 Kuriyama 等 利用鼠 感染模 型详细 研究了 星座链 球菌和 具核梭 杆菌的 混合感 
染 对小鼠 的致死 情况， 发现 具核梭 杆菌分 泌到培 养上清 中的一 种耐热 物质是 导致星 
座链 球菌对 小鼠致 死率升 高的主 要原因 M 。 

有 三种机 制可能 是混合 感染导 致致病 力增强 的主要 原因： ①多病 原混合 感染对 
宿主防 御系统 和代谢 功能的 影响， 其 中包括 生理结 构的改 变和生 化水平 的改变 ，特 
别是 在细胞 水平的 干扰和 抑制； ②多 病原混 合感染 后关键 的营养 物质得 到供应 ，生 
长环境 有利； ③多病 原混合 感染增 强病原 毒力。 这些作 用机理 在多病 原混合 感染中 
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很 可能不 是单一 存在。 例如， 病 毒和细 菌混合 感染， 目 前研究 表现为 以原发 病毒感 
染， 然 后继发 细菌等 其他病 原感染 的案例 为主， 这主要 是由于 病毒对 宿主防 御系统 
的破 坏和宿 主体内 生物环 境的改 变造成 对细菌 和其他 病原的 易感性 增高。 有 多少因 
素 参与了 整个混 合感染 过程， 还有待 研究。 

对 动物疫 病多病 原混合 感染致 病机理 的研究 建议： ①建立 病原的 靶动物 试验模 
型， 进 行两种 或两种 以上病 原感染 动物的 试验， 对 试验动 物发病 状况、 生 化指标 、病 
理 变化、 免疫 学指标 等进行 全面的 监测， 得出多 病原混 合感染 的相关 参数及 科学指 
标； ②应用 Real-time  PCR、 免 疫组化 等方法 比较一 种病原 感染与 多病原 混合感 染时每 
种 病原在 动物体 内的动 态分布 规律； ③ 用基因 组学、 蛋白质 组学等 方法， 研究多 病原混 
合感 染时各 病原的 定殖和 复制规 律及与 动物机 体细胞 的相互 作用， 分 析致病 机理。 

当然， 动物 疫病多 病原混 合感染 协同致 病机理 是其中 最重要 的科学 难题， 有待 
进一 步研究 解决。 
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动物病 毒的免 疫逃逸 

Immune  Evasion  of  Animal  Viruses 


逃逸是 生命体 赖以生 存的一 种基本 属性和 特征。 例如， 动物 为了免 遭猎食 、猎 
杀 或躲避 生境消 失而遭 灭绝， 会以逃 跑的方 式躲避 危险； 人类 为了躲 避战乱 和自然 
灾 害会利 用逃亡 方式转 移到相 对安全 的生存 环境。 从烟草 花叶病 毒被鉴 定以来 ，如 
今已 有超过 5000 种病 毒得到 鉴定。 作为必 须依赖 细胞而 生存的 病毒， 要完 成其后 
代繁衍 也绝非 易事， 不 管是病 毒要感 染细胞 还是新 生病毒 从细胞 释放， 都必 须躲避 
宿 主防御 系统的 攻击才 能得以 生命的 延续。 因此， 逃逸 也是病 毒存活 的基本 特征。 

尽管 动物具 有非常 完备、 复杂 而精细 的防御 系统， 但几乎 都可能 是病毒 的牺牲 
者™。 作为 宿主细 胞的侵 略者， 病 毒在与 宿主的 长期共 存中能 选择到 有益于 自身复 
制的 宿主， 并 从宿主 细胞中 释放。 其中， 逃逸是 病毒存 活的一 种基本 策略， 与宿主 
之 间存在 着复杂 而又神 秘的相 互作用 过程， 同时 涉及传 染病控 制方略 的设计 。因 
此， 病毒 逃逸宿 主防御 机制是 传染病 预防和 治疗领 域研究 的热点 和前沿 领域， 受到 
广泛的 重视。 

在感染 动物宿 主的病 毒中， 一类是 以急性 或亚急 性感染 为特点 的病毒 （如 流感 
病 毒）， 这类病 毒是溶 细胞性 病毒， 可 裂解感 染细胞 并具有 高度传 染性， 从 而易于 
传 播到新 的敏感 宿主， 这类 病毒通 常在宿 主产生 免疫力 或死亡 之前就 已逃到 新的宿 
主 [U; 另 一类病 毒长期 驻留在 宿主细 胞内， 与宿 主长期 共存而 表现为 慢性或 持续性 
感染 （如 HIV)。 在 这两类 病毒感 染中， 病毒采 取何种 逃逸策 略才得 以在宿 主细胞 
内成功 复制和 释放， 不仅是 病毒性 疾病发 生和流 行的基 本科学 问题， 也是传 染病控 
制研究 的一个 难题。 经过近 20 多年的 研究， 人们对 病毒逃 逸的机 制已有 了一些 
认识。 

病毒 常以基 因突变 和抗原 性改变 的方式 来逃脱 宿主免 疫控制 [2] ， 也可通 过编码 
与宿主 细胞蛋 白相似 的蛋白 质来伪 装或逃 脱宿主 的免疫 识别， 包括宿 主的免 疫调节 
剂、 CD 家族 受体、 补体抑 制剂、 信号肽 配体， 而疱疹 病毒和 痘病毒 则编码 40 多 
种能与 7 类跨膜 G 蛋 白偶联 的趋化 因子受 体超家 族的蛋 白质。 

利用 专业化 的细胞 （如 吞噬 细胞、 树突状 细胞和 NK 细 胞等） 以 抵抗病 毒感染 
的攻击 是动物 天然免 疫的核 心1” 。 许多病 毒具有 抵抗吞 噬细胞 产生的 一氧化 氮和活 
性 自由基 的保护 机制， 如能 抑制一 氧化氮 合成酶 （iNOS) 基 因的表 达等。 存在于 
疱疹 病毒和 疸病毒 表面的 CD200 模拟 物是一 种耐受 宿主免 疫的调 节剂， 通 过传递 
抑 制信号 直接影 响吞噬 细胞的 活性。 树突状 细胞是 功能强 大的抗 原提呈 细胞， 目前 
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已鉴 定的可 作为病 毒的病 原相关 分子模 式的人 Toll 样受体 （TLR) 有 10 种 ，鼠 
Toll 样 受体有 12 种。 其中， 细胞 表面的 TLR2 和 TLR4 识别病 毒粒子 成分， 细胞 
内的 TLR3、 TLR7、 TLR8、 TLR9 识别 病毒核 酸或核 蛋白复 合体。 最新的 数据显 
示[4]， 抗 TLR 策略是 病原感 染成功 的常用 策略， 但对病 毒是如 何操纵 TLR 和传 
感 器知之 甚少， 对 TLR3 在 细胞内 的双链 RNA 传感器 完全不 了解， 仅有的 例子是 
痘 病毒、 甲肝 病毒、 丙肝病 毒的病 毒蛋白 能中断 TLR 的相关 通路。 关于病 毒诱导 
的 NK 细胞功 能抑制 m ， 目前认 为病毒 是通过 MHC-I 类 分子模 拟物、 调节 感染细 
胞 MHC 分子的 表达、 阻断被 NK 细 胞活化 的细胞 因子或 NK 细 胞效应 器通路 ，来 
抑制 和干扰 NK 细胞的 功能。 

细胞因 子在启 动和调 节先天 性和获 得性免 疫反应 中发挥 关键作 用[:1] ， 然 而有些 
病毒 （如非 洲猪瘟 病毒、 EB 病毒、 疱瘆 病毒、 疸 病毒） 可以 通过干 扰细胞 因子的 
表达、 分 泌或影 响其功 能来发 挥抗细 胞因子 作用。 病毒 表达的 抗细胞 因子蛋 白范围 
很广， 包括细 胞内调 节剂、 免疫 配体模 拟物、 病 毒生长 因子、 膜结合 细胞因 子抑制 
剂、 受体模 拟物以 及影响 感染细 胞受体 稳定、 运 输和信 号通路 的调节 因子。 为了逃 
脱宿主 的特异 性抗体 反应， 病 毒既可 以巧妙 地使用 免疫球 蛋白的 Fc 受体以 躲避抗 
体的 结合， 也可 通过抗 原表位 的改变 来逃避 特异性 抗体的 中和， 还 能产生 不能被 
MHC 分子结 合的肽 段来抑 制机体 的免疫 反应。 最近的 结构生 物学解 析显示 [6]， 
HIV-1  gpl20 蛋白与 CD4 受体结 合的位 点易受 抗体的 影响， 但与此 位点相 互作用 
的 多数抗 体并不 能中和 HIV-1。 

控制感 染细胞 凋亡是 病毒感 染成功 与否的 决定性 因素， 是 加速还 是抑制 感染细 
胞的凋 亡取决 于病毒 本身的 生物学 特性。 病 毒可以 通过与 TNF 家族 受体或 配体相 
互作用 （TNF、 Fas、 DR4、 DR5) 和 有线粒 体参与 的抗凋 亡通路 来抑制 细胞凋 
亡[71， 也 可通过 抑制半 胱氨酸 蛋白酶 （caspase) 的 活化、 编 码抗凋 亡蛋白 Bcl-2 的 
类 似物、 灭活 有促凋 亡作用 的双链 RNA 依赖蛋 白激酶 PKR 和肿瘤 抑制子 p53 来 
抑制细 胞凋亡 [1] 。 

综上 所述， 目 前对病 毒逃脱 宿主免 疫的机 制研究 主要集 中在少 数几种 人的病 
毒， 研究结 果非常 零碎， 不 能形成 公认的 观点或 假说， 即便是 对研究 非常深 人的人 
免 疫缺陷 病毒， 提出的 观点和 假说也 难以用 于指导 艾滋病 疫苗、 药物 设计以 及临床 
治疗。 换句 话说， 病毒如 何实施 宿主免 疫逃脱 仍是一 个不解 之谜， 相 关机制 的阐释 
必将对 传染病 控制与 治疗产 生重大 影响。 特别值 得一提 的是， 作为养 殖业发 展瓶颈 
问 题的病 毒性传 染病， 关于病 毒逃脱 宿主免 疫的机 制研究 几乎是 空白， 加之 动物种 
类 繁多、 免疫 系统的 差异很 大和免 疫学基 本检测 工具的 缺乏， 使得动 物病毒 的免疫 
逃避机 制研究 更是难 题中的 难题。 
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细菌生 物被膜 在动物 感染中 的作用 

The  Roles  of  Bacterial  Biofilm  in  Animal  Infections 


多 年来， 经 典细菌 学一直 忽视对 细菌生 物被膜 （biofilm) 的 研究， 直到 1978 
年才提 出生物 被膜的 相关理 论[1] 。 生物被 膜是细 菌分泌 的黏附 于组织 或其他 物体表 
面和含 有微菌 落的基 质层， 其形成 大致分 5 个 阶段： 黏 附期、 种 植期、 生长期 、成 
熟 期和播 散期。 致病 菌形成 生物被 膜后， 对抗生 素及机 体免疫 力的抵 抗能力 明显增 
强， 在机体 抵抗力 下降时 生物被 膜中存 活的细 菌又可 以释放 出来， 引 起持续 性感染 
或慢 性感染 m。 当这 些病原 微生物 排出体 外后， 处于生 物被膜 状态的 细菌对 不利条 
件 （如 干燥、 极端温 度和消 毒剂） 的 抵抗力 增强， 这不 仅使得 细菌在 畜禽饲 养环境 
中长期 存活而 不易被 消灭， 成为畜 禽的感 染重要 来源， 而且一 些人兽 共患性 细菌污 
染食 品和蔬 菜后将 带来严 重的食 品安全 问题。 虽 然目前 已在生 物被膜 的耐药 机理、 
基 因调控 路径、 致病 机理等 方面取 得了一 些研究 进展， 但由于 生物被 膜是细 菌在体 
外生 存的一 种表现 形式， 在 体内感 染过程 中可能 存在多 个形成 阶段， 导致其 感染机 
理的复 杂化。 开展细 菌生物 被膜感 染机理 的研究 将有助 于新型 抗微生 物药物 或策略 
的 开发， 对 控制细 菌的持 续性感 染和减 少人类 细菌性 食物中 毒也具 有重要 意义。 

细菌生 物被膜 是由蛋 白质、 DNA、 RNA、 离子和 多糖聚 合物组 成的含 水复合 
体。 不 同细菌 的多糖 聚合物 的成分 不同， 如葡萄 球菌和 大肠杆 菌中的 ，乙酰 -D- 葡 
萄 糖胺多 聚物， 大 肠杆菌 中的肠 菌酸， 绿 脓杆菌 和枯草 芽孢杆 菌中的 富含藻 酸盐、 
葡 萄糖、 甘 露糖多 聚物， 沙门 氏菌、 大肠杆 菌和荧 光假单 胞杆菌 中的纤 维素等 &5] 
(图 1)， 其 中以人 兽共患 性细菌 沙门氏 菌和大 肠杆菌 生物被 膜的调 控机制 研究较 
多。 纤维 素是肠 杆菌科 细菌生 物被膜 的主要 成分， 开 始认为 其调控 途径为 Cm/) 基 
因依赖 性[6]， 后来 又发现 基因依 赖性的 调控途 径™， 这 些基因 对不同 细菌生 
物 被膜的 影响可 能是不 同的。 因此， 生物被 膜形成 的调控 途径除 和 YedQ 
外， 有没 有其他 的调控 途径？ 这两 种途径 的相互 关系是 什么？ 它们是 如何影 响调控 
下游 基因表 达的？ 其 他细菌 是否具 有类似 的生物 被膜形 成调控 机制？ 这些问 题都有 
待深人 研究。 

细菌 生物被 膜对抗 生素、 消 毒剂、 杀菌剂 具有耐 受性， 而 相应的 机理是 生物被 
膜研 究中需 要解决 的难题 之一。 目前 认为， 细菌 生物被 膜对抗 菌药物 的耐受 机理主 
要包 括以下 几方面 W: ① 细胞外 多聚物 能阻碍 有效浓 度抗菌 药物的 渗透； ② 生物被 
膜深 处的细 菌常因 营养不 足而生 长缓慢 甚至不 生长， 导致抗 菌药物 的吸收 缓慢； 
③生 物被膜 内的部 分细菌 可能是 天生受 保护的 “生物 被膜显 型”， 即 使在高 浓度的 
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抗 菌药物 下也能 存活； ④生物 被膜中 细菌外 排泵的 表达水 平存在 差异， 有时 以改变 
细菌外 膜成分 而形成 药物耐 受性； ⑤在 抗生素 浓度较 低的情 况下， 耐 药基因 的表达 
也 是细菌 生物被 膜耐药 的原因 之一。 尽管细 菌生物 被膜导 致耐药 性的原 因很多 ，但 
是 不同细 菌生物 被膜耐 药的机 理是不 同的， 而 且很可 能是多 种机制 综合作 用的结 
果。 其中， 为什么 在抗菌 药物作 用下生 物被膜 中总有 一小部 分细菌 存活？ 其 赖以生 
存的 基础是 什么？ 


图 1 形成 （左） 和 不形成 （右） 生 物被膜 的鸡白 痢沙门 氏菌的 扫描电 镜照片 

细 菌生物 被膜主 要通过 定殖、 释放和 影响宿 主免疫 系统而 致病， 其致病 作用可 
以表 现为以 下几种 ① 细菌生 物被膜 的播散 作用， 即在 机体抵 抗力下 降时， 黏附 
于组 织或器 官表面 的细菌 生物被 膜可作 为持续 感染的 来源， 通 过间歇 性释放 细菌进 
人 血液， 导 致全身 或局部 感染； ②屏障 作用， 生 物被膜 中的细 菌因大 量的基 质包裹 
而处于 一种免 疫隔离 状态， 导 致机体 的巨噬 细胞、 自然 杀伤细 胞及其 分泌的 酶不能 
有 效发挥 作用； ③免疫 复合物 效应， 生物 被膜基 质刺激 机体产 生的特 异性抗 体能与 
可溶 性抗原 结合成 免疫复 合物， 虽能 引起严 重的宿 主免疫 损害， 但却 无法杀 死生物 
被 膜中的 细菌； ④作 为产生 耐药细 菌的微 环境， 生物被 膜中密 切接触 的细菌 更易传 
递携带 抗药性 基因的 质粒， 导致耐 药基因 和耐药 细菌的 扩增。 细菌生 物被膜 感染不 
只限于 细菌相 互转化 的静止 期和发 作期， 亦取 决于生 物被膜 复杂的 结构， 以 适应内 
外环境 的变化 以及对 抗菌药 物的耐 受性。 其中， 控制生 物被膜 中细菌 转化的 机制究 
竟是 什么？ 具有生 物被膜 的细菌 究竟通 过什么 样的精 细机制 来逃避 宿主免 疫的？ 这 
些都是 短时间 内难以 探明的 问题。 

目 前科学 家们已 建立了 多种模 型来模 拟细菌 生物被 膜的发 生机制 和发展 过程， 
旨在 探讨生 物被膜 的致病 机理， 但涉 及动物 细菌生 物被膜 的研究 多为体 外模型 。由 
于细菌 生物被 膜形成 仅是细 菌生活 周期中 的一种 状态， 虽然与 游离细 菌相比 其基因 
表达有 明显差 异[_, 但要 明确这 些细菌 是以何 种状态 引起动 物感染 的难度 较大， 
因此 如何建 立合适 的感染 模型来 研究生 物被膜 的致病 作用是 今后需 要攻克 的难题 
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之一。 

总之， 尽管 近年来 对细菌 生物被 膜的结 构组成 和形成 机制的 研究进 展很快 ，但 
仍有 许多复 杂的机 制尚无 定论， 特 别是形 成细菌 生物被 膜调控 机制及 途径的 确定及 
其在 细菌感 染过程 中致病 机理的 阐明， 解 决这些 难题将 有助于 抗生物 被膜细 菌药物 
的 开发， 并 能为消 除持续 性细菌 感染提 供新的 策略。 
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动 物流感 病毒的 变异与 致病性 


Variation  and  Pathogenicity  of  Animal  Influenza  Viruses 


动物病 毒快速 转变为 人类新 病原的 “ 自然” 过程与 机制充 满神秘 色彩， 已成为 
21 世纪 病毒学 研究的 焦点， 而 动物流 感病毒 则是焦 点中的 焦点。 “ 动物流 感”与 
“人 流感” 的 病原学 界限已 经变得 越来越 模糊， 所以 “一个 流感”  (one  flu) 的概念 
已经 被广泛 接受。 

引 起动物 流感的 A 型流 感病毒 具有高 度的变 异性和 广泛的 宿主， 对人 类和动 
物 健康产 生重要 影响。 A 型流感 病毒为 正黏病 毒科的 单股、 负链、 分节段 RNA 病 
毒， 基 因组由 8 个 RNA 节段 组成， 分 别编码 血凝素 HA、 神经 氨酸酶 NA、 膜基 
质蛋白 M1/M2、 核蛋白 N、 磷蛋白 P、 非结 构蛋白 NS1/NS2 以及 聚合酶 PA、 
PB1 和 PB2。 基因组 高度变 异的自 然特性 导致流 感病毒 生物学 表型的 高度多 样性， 
根据 病毒表 面蛋白 HA 和 NA 抗 原性的 不同， A 型流 感病毒 可分为 16 个 HA 亚型 
和 9 个 NA 亚型。 A 型 流感病 毒的宿 主群体 庞大、 种类 繁多， 包括 禽类、 哺 乳动物 
和 人类， 其自 然宿主 主要为 禽类， 特别是 迁徙候 鸟和水 禽[1]。 因此， A 型流 感病毒 
的传 播进化 环境极 其复杂 多变， 畜禽养 殖业、 动 物迁徙 以及人 类活动 则进一 步加剧 
其 传播进 化的复 杂性， 从 而导致 A 型流 感病毒 变异的 不可预 测性。 

A 型流感 病毒的 致病性 是病原 与宿主 互作的 结果。 在 通常情 况下， A 型流感 
病毒的 致病力 较低， 如引起 人季节 性流感 和低致 病力禽 流感的 病毒。 但在进 化过程 
中， A 型流 感病毒 也能发 生不可 预测的 “恶 变”， 从 而对特 定宿主 （尤 其是 人类） 
致 病力发 生显著 改变， 如 历史上 导致全 球三千 余万人 病死的 “ 西班牙 流感” 以及近 
年来 世界各 地频繁 发生的 H5N1 高致病 力禽流 感等。 自 1918 年 以来， 流感 病毒已 
经引 起至少 4 次全球 性人类 流感大 流行， 而动物 流感病 毒造成 下一次 人类流 感的大 
流行可 能仅仅 是时间 问题。 动物流 感病毒 变异与 宿主致 病性研 究面临 的科学 难题主 
要涉 及三个 方面。 

首先， 动物 流感病 毒是如 何通过 变异进 化获得 跨宿主 感染能 力的？ 宿主 多样性 
导致动 物流感 病毒遗 传演化 的复杂 性和生 物学表 型的多 样性。 目前已 经证实 的普通 
动 物流感 病毒的 自然感 染宿主 就有海 洋哺乳 动物、 （雪） 貂 、猪 、马、 犬和人 类等。 
在自 然感染 宿主禽 体内的 进化过 程中， H5 亚型高 致病力 禽流感 病毒可 通过自 然突 
变， 直接获 得感染 和致死 人类、 猫科 动物、 犬科 动物、 野生啮 齿类动 物等多 种哺乳 
动物 的能力 [2_4]。 另外， H9 亚型 禽流感 病毒也 可获得 感染人 类和猪 等哺乳 动物的 
能力 [5: 。 有关 禽流感 病毒的 跨宿主 传播以 及感染 致病的 分子遗 传机制 研究目 前已经 
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取得一 些进展 ，如 PB2 蛋白的 701 位和 627 位氨基 酸以及 NS1 非结构 蛋白的 42 位 
氨基酸 等被认 为是禽 流感病 毒突破 宿主限 制而感 染哺乳 动物的 分子遗 传标记 [6_8)。 
今后， 通过对 更多模 型毒株 的深人 研究， 有望 揭示更 多的禽 流感病 毒分子 遗传标 
记， 进而阐 明其感 染致病 的细胞 生物学 机制。 

其次， H5 亚型 高致病 力禽流 感病毒 是否能 获得在 人间快 速水平 传播的 能力？ 
就目 前我们 掌握的 知识， 虽 然尚难 准确预 测何种 动物流 感病毒 将引起 下一次 人类流 
感大 流行及 其危害 程度， 但 有一点 全世界 病毒学 家及公 共卫生 专家已 经达成 一致， 
即 H5 亚型高 致病力 禽流感 一旦通 过变异 获得在 人间快 速水平 传播的 能力， 将导致 
全 球性的 公共卫 生巨大 灾难。 目前， H5 亚型禽 流感病 毒尚未 获得在 人间快 速水平 
传播 能力， 在 全世界 仅造成 300 余人 的散发 性感染 死亡。 然而， 部分 H5 亚型 高致 
病力禽 流感病 毒分离 株由于 基因 突变， 不 仅已经 获得在 人类呼 吸道上 皮细胞 
内 复制的 能力， 而且具 有与人 类细胞 受体结 合的倾 向性， 并获 得在哺 乳动物 间水平 
传播的 部分能 力[9]。 目前， 禽流 感病毒 与人类 细胞受 体结合 倾向性 正处于 量变之 
中， 未来是 否或如 何发生 质变将 是动物 流感病 毒研究 者需要 关注的 重点。 

最后， 流 感病毒 与宿主 之间的 互相作 用及其 致病的 机制是 什么？ 在流感 病毒侵 
人 机体并 进行复 制的过 程中， 宿 主细胞 必然做 出相应 的应答 反应， 但 流感病 毒能利 
用 多种基 因编码 产物， 并通 过多种 途径和 机制的 协同干 预来改 变宿主 细胞的 正常生 
物学 功能， 致使宿 主做出 “不 足”或 “过 分”的 “不 恰当反 应”， 从 而导致 病理损 
伤 和疾病 发生。 由 于流感 病毒的 高度变 异性， 不 同毒株 间的同 源基因 产物表 现为结 
构和功 能的异 质性， 如 NS1、 PB2 和 F2 等蛋白 质往往 通过不 同的细 胞通道 或网络 
机制 来拮抗 宿主细 胞的天 然免疫 应答， 进 而导致 流感病 毒在不 同宿主 间致病 性的差 
异 [6_8“°]。 然而， 目 前有关 动物流 感病毒 是如何 利用其 不断变 异的各 种基因 产物及 
其与宿 主细胞 功能分 子互动 作用， 从 而导致 其对特 定宿主 感染、 致病 性的改 变乃至 
最终 导致疾 病发生 的复杂 过程， 仍然 是长期 需要探 索的重 要科学 问题。 另外， 种属 
及个 体差异 导致的 宿主对 流感病 毒感染 反应性 的巨大 差别， 哪 些宿主 基因以 及何种 
机制 或调控 途径影 响其对 流感病 毒的易 感性、 抵抗 力和疾 病发生 进程， 都是 未来最 
具 挑战性 的研究 课题， 任何 突破性 进展都 将对人 类流感 的防治 以及新 型药物 研发产 
生重要 影响。 
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新 城疫病 毒进化 和跨种 间传播 


Evolution  and  Its  T rans_species  Transmission  of 
Newcastle  Disease  Virus 


新城 疫病毒 （NDV) 是一种 禽副黏 病毒， 在分类 上归于 副黏病 毒科， 禽腮腺 
炎病 毒属。 NDV 可 感染绝 大多数 禽类， 其中 部分可 产生不 同类型 的临床 新城疫 
(ND), 强毒株 在鸡群 可导致 100% 的发 病率和 死亡率 [1]。 NDV 的生 态学与 禽流感 
病毒相 类似， 其无 致病性 病毒自 古以来 就存在 于天然 宿主系 统野生 水禽中 M。 20 
世纪 初由于 鸡群数 量和区 域密度 增大， 使 进人鸡 群的无 致病性 NDV 进化为 强毒并 
得以 在这种 “ 人造” 宿 主系统 中维持 下来。 因此， 20 世纪 20 年代在 亚洲和 欧洲、 
30 年代 在澳大 利亚、 40 年代在 北美洲 先后出 现鸡的 ND。 但 是无致 病性的 NDV 从 
原始贮 存库野 生水禽 进人鸡 群是如 何进化 为对鸡 致病的 强毒， 长期以 来一直 是一个 
未解开 的谜。 另外， ND 自 1926 年发现 以来， 已发生 4 次大 流行， 每一次 流行都 
出 现了新 的变异 病毒。 例如， 80 年 代初第 三次大 流行出 现鸽源 NDV 变种用 单抗分 
群属 P 群， 该变种 已适应 于鸽， 鸽对 它有偏 嗜性[:];  90 年代开 始的第 四次大 流行， 
出现 的变种 病毒， 对水禽 的致病 性增强 2007 年还 首次报 道了人 致病性 肺炎病 
例发 生强毒 NDV 全身感 染[5]。 这些 变种病 毒如何 产生和 在新宿 主的毒 力增强 ，它 
们与从 鸡到其 他动物 的跨种 间传播 存在什 么样的 关系， 回 答和解 决这些 难题， 对制 
订 ND 的科 学防控 对策具 有重要 作用。 

近 20 年来 随着对 NDV 基因 的结构 和功能 研究、 全基因 组序列 测定和 遗传发 
生 分析的 进展， 上述 NDV 进化 和跨种 间传播 致病的 难题已 有部分 答案。 遗 传发生 
分 析可将 NDV 分为两 大类： I 类和 II 类。 I 类 病毒的 基因组 长度为 15  198nt[6’73, 
与 II 类病毒 相比， P 基 因的编 码区多 12nt 的 插人， I 类病毒 广泛分 布于全 世界的 
野生 水禽和 家禽， 多无致 病性； II 类病毒 从遗传 发生上 可分为 I 〜 K9 个基 因型 
(图 1)。 基因 I 〜 W 型为 早期 病毒， 发生在 I960 年 以前， 其 基因组 长度为 
15  186nt, 其 中基因 I 型分 布于全 世界的 野生水 禽和家 禽中， 多无致 病性； 基因 II 
型包括 北美分 离到的 弱毒、 中 毒和强 毒株， 基因 DI 型 F 型为 强毒， 分 别分布 于亚洲 
和 欧洲， 是引起 ND 第一次 大流行 的病毒 [6’8]。 基因 V 〜 1 型病 毒被称 为近期 病毒， 
全部为 强毒， 其 基因组 长度为 15  192nt, 与 早期病 毒比， 在 NP 基因 的非编 码区多 
6nt 的插人 [s’8]。 基因 V 和见 型是 20 世 纪六七 十年代 ND 第二 次大流 行中的 病毒， 
而见 型中的 Ylb 亚型 是引起 80 年代第 H 次 ND 大 流行的 病毒， 对鸽有 偏嗜性 [33.6 
基因 1 型病 毒是自 90 年 代以来 ND 第四次 大流行 产生的 病毒， 主要 分布在 远东一 
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些 国家及 欧洲和 南非， 其中的 Id 亚型， 对鹅 的致病 性增强 U'::- 。 基因 K 型病 毒界 
于早 期和近 期病毒 之间， 只从 中国分 离到， 其遗传 发生接 近基因 m 型， 最早 的毒株 
F48 分离于 1946 年， 而 具有近 期病毒 的基因 组长度 15  192nt[M3.。 NDV 强 毒最早 
是 由野生 水禽的 无致病 性病毒 传人鸡 群进化 而来， 这一 论点至 少已得 到以下 几方面 
的 证实： ① 40 年 代流行 于北美 鸡群的 NDV， 都属 于基因 II 型， 其中包 括强毒 、中 
毒和 弱毒株 ② 1990 年 在爱尔 兰发生 两起鸡 群暴发 ND， 由 I 类 病毒强 毒株引 
起， 这 两株病 毒在抗 原上和 遗传上 与野生 水禽分 离到的 I 类病毒 无毒株 很相近 [9]; 
③ 1998 〜 2000 年澳 大利亚 野生水 禽中的 无致病 性基因 I 型 毒株， 通 过在鸡 群多年 
地方 流行， 进化为 强毒， 引起 ND 暴发 [1°]; ④于 圣青等 将从野 生水禽 分到的 I 类 
NDV, 通过在 鸡的气 囊和脑 内连续 继代， 在短 时间内 （10 代） 就变成 了强毒 [11]; 
⑤ NDV 基因 结构功 能研究 已确定 F 蛋白 的裂 解位点 112 〜 116 位的多 聚碱性 氨基酸 
和 117 位的苯 丙氨酸 是强毒 的主要 决定因 子™, 上述 4 种 弱毒变 强毒的 例子， 都伴 
有这种 变化， 有 时还出 现过渡 性的中 间体。 另外 遗传发 生分析 表明， 近期 的基因 
v 〜 1 型 n 类病毒 是由早 期基因 m 型或 f 型强毒 进化而 来的， 它们的 共同特 征是在 
NP 基因 的非编 码区有 6nt 插人， 因此 基因组 长度为 15  192nt。 每一 次新的 大流行 
都伴随 着出现 新的基 因型， 鸽源 ND 大 流行伴 随基因 Ylh 亚型， 鹅群 ND 流 行伴随 
着基因 Id 亚型， 这些 都代表 NDV 从鸡群 向其他 动物的 跨种间 传播并 致病。 

在 NDV 进化和 跨种间 传播致 病还有 很多问 题有待 解决。 

(1)  在 NDV 早期 进化过 程中， 即在产 生强毒 之前， 在原 始贮存 宿主野 生水禽 
中， P 基 因带有 12nt 插人的 I 类 病毒和 缺乏该 插人的 n 类基因 I 型 病毒， 哪一个 
是更 原始？ 如果 I 类 病毒更 原始， 则 n 类基因 I 型 病毒由 该基序 缺失而 产生， 如果 
n 类基因 I 型 病毒更 原始， 则 I 类 病毒由 插人该 基序而 产生， 目前 对这问 题仍无 
答案。 

(2)  近期的 n 类基因 v 〜 1 型病毒 由早期 的基因 m 型 f 型或 过度 的基因 k 型强 
毒进化 而来， 在 时间上 与鸡群 普遍使 用疫苗 一致， 免疫选 择压在 进化中 起什么 
作用？ 

(3)  基因见 b 亚型引 起鸽源 ND 大 流行， 表现对 鸽的偏 嗜性， 基因 Id 亚型成 
为 鸡群的 优势基 因型并 对鹅的 致病性 增强， 是 出现新 的基因 型后， 导致新 的表现 
型， 还 是从鸡 到鸽或 鹅适应 后产生 新的基 因型？ 还是 两者的 结合？ 

(4)  基因 n 型是 由基因 I 型进 化得来 的吗？ 为 什么仅 在北美 存在， 而且 20 世 
纪 40 年代 鸡群中 同时有 强毒、 中毒 和弱毒 3 种毒 力型？ 除了在 野生水 禽中的 I 类 
病毒和 n 类基因 I 型病 毒呈全 世界分 布外， 基因 n 〜 k 型 n 类 病毒分 布开始 时均有 
地 域性， 有的在 扩散流 行后获 得较大 范围的 分布， 进化 的区域 性原因 何在？ 
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图 1 根据 全基因 组序列 绘制的 NDV 遗传 发生树 

显示不 同基因 型病毒 的分类 与发生 时间和 基因组 长度的 关系。 该发 生树以 I 类 
NDV 序列 为根， 用 MEGA4.  0 程 序构建 
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上述难 题困难 所在： 要解决 上述难 题需要 综合运 用流行 病学、 群 体基因 组学、 
蛋白质 组学、 生 物信息 学的资 源和知 识才能 完成， 这需 要全世 界多个 实验室 的紧密 
合作。 
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猪繁 殖与呼 吸综合 征病毒 的变异 与致病 


Molecular  Mutagenesis  and  Pathogenesis  of  Porcine 
Reproductive  and  Respiratory  Syndrome  Virus 


猪繁殖 与呼吸 综合征 （porcine  reproductive  and  respiratory  syndrome ,  PRRS) 
是 由猪繁 殖与呼 吸综合 征病毒 (PRRSV) 引起 的严重 危害养 猪业的 全球性 疫病, 
是造成 经济损 失最严 重的病 毒性传 染病之 一[1:1 ， 至今在 全球范 围内尚 未取得 较好控 
制[2]。 PRRSV 的基 因组为 不分节 段的单 股正链 RNA, 全长约 15kl), 其中 5' 端的 
3/4 编码 病毒复 制酶， 即 非结构 蛋白， 是 病毒复 制和亚 基因组 RNA 产 生所必 需的， 
其余编 码病毒 的结构 蛋白， 包括 主要结 构蛋白 N、 GP「.、 M 和 次要结 构蛋白 E、 
GPz 、 GP3 和  GP4  ( 图  1)。 
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非结 构蛋白 

图 1  PRRSV 基 因组编 码的非 结构蛋 白与结 构蛋白 


结 构蛋白 


PRRSV 具 有广泛 的易变 异性， 目 前分为 欧洲型 （基因 1 型） 和 美洲型 （基因 
2 型） 两种基 因型。 已有 的研究 表明， 两种基 因型的 PRRSV 均具有 毒株的 多样性 
和变 异性， 而 且不同 毒株间 的致病 性存在 明显的 差异。 因此， PRRSV 变异 与致病 
的 分子机 制一直 是研究 的热点 和 难点， 至 今尚无 明确的 定论。 

两种基 因型的 PRRSV 在 核苷酸 水平上 的同源 性不到 70%, 但具 有相似 的基因 
组结 构和致 病性。 1999 年， Nelsen 等 通过对 PRRSV 基因组 以及亚 基因组 mRNA 
的详 细比对 分析， 揭 示了来 自北美 和欧洲 大陆的 两种基 因型毒 株处于 独立的 进化过 
程[:|， 但对其 同源性 如此低 而又具 有相似 的致病 性难以 解释。 现 已发现 PRRSV 存 
在基因 组的基 因内和 基因间 的重组 现象， 导致 病毒准 种和新 毒株的 产生。 目 前对于 
PRRSV 的变 异机制 有两种 推测： 第一 是由于 RNA 聚合酶 无校验 功能使 RNA 病毒 
在复 制过程 突变率 较高， 病毒 变异的 推动力 在于随 机突变 加宿主 筛选， 也就 是说在 
复制过 程中产 生各种 具有不 同基因 序列的 毒株， 再经 过宿主 机体的 筛选， 去 除致死 
性的突 变株， 而复制 较慢、 感染力 较弱或 传播能 力差的 突变株 则逐渐 被具有 较快复 
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制 速度、 感染力 较强和 传播能 力突出 的毒株 替代。 第二， 推 测则认 为免疫 压力是 
PRRSV 变 异和进 化的推 动力， 病毒的 变异是 在免疫 压力下 的协同 进化。 然而 ，解 
析 PRRSV 变异 的确切 分子机 制仍需 时日。 随着对 PRRSV 人 侵细胞 的分子 细节、 
基因组 在宿主 细胞内 的复制 过程、 诱导 PRRSV 变异 与进化 的宿主 因素的 深人研 
究， 我 们可以 触及到 PRRSV 变异的 实质， 找出 其进化 的轨迹 和演变 规律， 才能预 
测 PRRSV 演化的 趋向， 为新毒 株的出 现和流 行未雨 绸缪。 

分 子致病 性机制 一直是 PRRSV 研究 的重要 领域， 也 是一大 难题。 学者 们试图 
确定与 PRRSV 致病性 / 毒力 相关的 基因、 基因 区域或 氨基酸 位点。 早在 2000 年， 
Allende 等 通过对 PRRSV 基因 2 型的代 表毒株 VR2332 , 致弱 减毒株 疫苗毒 株以及 
毒力返 强毒株 16244B 进 行序列 比较， 发现了  9 个 氨基酸 的突变 或许与 PRRSV 的 
毒力 相关， 其中 4 个位于 非结构 蛋白， 5 个存 在于结 构蛋白 [4]。 随着 反向遗 传学技 
术在 PRRSV 领域的 应用， PRRSV 致病性 的分子 机制研 究有了 可喜的 进展。 2006 
年 Ansari 等 发现结 构蛋白 GP5 上 的糖基 化能够 影响病 毒对中 和抗体 的敏感 程度以 
及刺 激机体 产生机 体中和 抗体的 能力， 进而间 接影响 其致病 性[5]。 2008 年 Wang 
等利 用嵌合 强弱毒 株的结 构蛋白 和非结 构蛋白 的方法 证实， PRRSV 的结构 蛋白和 
非结构 蛋白均 能影响 病毒的 致病性 M。 综上 研究， 只能 得出： PRRSV 的毒 力是多 
基因决 定的， 与毒 力相关 的氨基 酸残基 存在于 结构蛋 白和非 结构蛋 白这一 初步结 
论气 因此， 对 PRRSV 致 病的分 子机制 研究仍 任重而 道远。 近 年来， 对 PRRSV 
非结 构蛋白 在免疫 抑制、 影 响宿主 细胞的 天然免 疫等功 能方面 的进一 步研究 [8] ，为 
人们 探讨其 分子致 病机制 提供了 一个新 的 方向和 视角。 

此外， 不同 PRRSV 毒 株间致 病性差 异的分 子机制 成为近 年来关 注的另 一个研 
究 热点。 特别是 2006 年我国 出现的 以非结 构蛋白 NSP2 编码区 30 个 氨基酸 缺失为 
分子标 志的高 致病性 毒株， 引起了 人们对 PRRSV 分子 致病机 制研究 的极大 热情， 
也为 我们深 人研究 PRRSV 致病和 毒株间 致病性 差异的 分子机 制提供 了的很 有价值 
的模式 毒株。 尽 管已有 的研究 表明， 我国 高致病 性毒株 30 个 氨基酸 的缺失 与毒力 
和致病 性的增 强无直 接关系 [9] ， 但 对决定 我国高 致病性 毒株毒 力的基 因区域 或氨基 
酸 位点这 一科学 问题仍 需做出 回答。 因此， 全面深 人开展 PRRSV 变 异与致 病的分 
子机制 研究， 对于 PRRS 的 控制和 疫苗研 制与开 发具有 十分重 要的理 论意义 ，也 
是我们 目前和 今后需 要攻克 的科学 难题。 
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猪瘟病 毒的致 病机制 


Pathogenesis  of  Classical  Swine  Fever  Virus 


在现 有的动 物传染 病中， 病毒 性疾病 对人类 健康、 畜牧业 发展、 水产养 殖乃至 
野生动 物生存 的危害 最大、 影响 最深。 由于 病毒不 能独立 于细胞 之外而 生存， 必须 
依赖 细胞的 生理活 动过程 和生命 周期来 繁衍， 这 使得能 够杀灭 病毒的 药物往 往对细 
胞也 有极大 的毒副 作用， 病 毒性疾 病的治 疗特别 困难。 因此， 研究 病毒的 致病机 
制， 以期发 现特异 性抗病 毒药物 和治疗 方法显 得十分 重要和 迫切。 过 去比较 普遍的 
观点 认为， 病毒 的感染 与致病 性与病 毒本身 的结构 有关， 包括 其核酸 和蛋白 质等生 
物大 分子的 结构和 功能， 它们 决定了 病毒本 身的毒 力和致 病性。 但 随后的 研究发 
现， 机体 对病毒 人侵的 反应也 与病毒 的致病 性密切 相关， 甚至 是决定 因素。 因此， 
研究 机体对 病毒人 侵的应 答反应 是当今 病毒致 病机制 研究的 热点， 代 表未来 病毒学 
的发展 方向。 

在我们 所认识 的数百 种人和 动物病 毒中， 有 些对人 或动物 具有高 度致死 性的病 
毒尤为 可怕， 猪 瘟病毒 (CSFV) 便 是其中 之一， 所 引起的 猪瘟以 高热、 全 身性出 
血和 极高的 死亡率 为特征 [1)。 该病于 1833 年首次 在美国 发现， 目前 主要流 行于东 
南亚、 中南 美洲、 非洲、 东欧 以及少 数西欧 国家和 地区， 也一 直是危 害我国 与全球 
养 猪业的 头号传 染病。 为寻 求有效 的防控 措施， 如何深 人开展 CSFV 致病 机制也 
就 成为兽 医科学 领域里 的一大 难题。 

20 世纪 中后期 的病理 学研究 发现， 猪 的免疫 器官是 CSFV 的主要 感染靶 器官， 
其中 扁桃体 是病毒 人侵的 重要门 户和繁 殖场所 [1’2]。 病毒 进人机 体后， 首先 在扁桃 
体 繁殖， 然 后进人 外周淋 巴结， 直到 内脏及 全身淋 巴结的 感染。 进人 血液的 病毒引 
起 白细胞 减少和 全身性 出血， 但是 这一认 识仅仅 是在组 织器官 水平。 自 20 世纪 90 
年代 以来， 随着 分子病 毒学、 免 疫学和 细胞生 物学的 发展， 在细胞 水平对 CSFV 
的致 病机制 有了较 深刻的 认识， 重 要发现 之一是 明确了  CSFV 对猪 免疫细 胞和血 
管内皮 细胞具 有特殊 的嗜性 ，以外 周血和 淋巴器 官中的 单核- 巨噬细 胞以及 血管内 
皮细胞 为主要 靶细胞 [3’4]。 CSFV 感染不 仅可直 接造成 这两类 细胞的 损伤， 而且感 
染 的单核 -巨噬 细胞能 释放大 量的细 胞因子 （如 肿瘤坏 死因子 TNF-a、 白细 胞介素 
IL-6 和 IL-lcO 和补 体组分 Clq 等。 病毒 感染的 直接作 用以及 诱导的 细胞因 子的间 
接作 用一方 面可导 致不同 亚群的 白细胞 （包括 T 淋巴 细胞和 B 淋巴 细胞、 单 核-巨 
噬 细胞、 粒细 胞等） 的 凋亡， 因白 细胞大 量损耗 而出现 猪瘟特 异的临 床表现 —— 白 
细胞减 少症； 另 一方面 可引起 血管内 皮系统 的通透 性增加 和弥散 性血管 内凝血 ，进 
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而导致 猪瘟的 另一特 征性病 理变化 —— 皮肤、 黏膜和 内脏器 官的广 泛出血 [1’5’6] 。 

虽然在 组织和 细胞水 平上对 CSFV 致病机 制研究 已经取 得重要 进展， 但仍不 
能解释 CSFV 致 病的分 子细节 ，如 CSFV 感染 是如何 改变靶 细胞的 基因表 达和蛋 
白质 功能， 从而 引起细 胞损伤 的具体 机制。 阐明 CSFV 分子 致病机 制不仅 可以大 
大 促进病 毒学基 础理论 研究的 发展， 而 且可推 动相关 病毒病 的防治 研究。 随 着分子 
生物 学研究 的快速 进展， 我 们越来 越认识 到病毒 病的发 生是病 毒与宿 主细胞 相互作 
用的 结果， 其 本质是 病毒如 何进人 细胞以 及如何 挟持细 胞来完 成自身 复制及 其对宿 
主 细胞的 影响， 其中主 要涉及 病原与 宿主细 胞生物 大分子 的相互 作用和 交流。 也就 
是说， 病 毒在细 胞内的 复制与 增殖导 致了细 胞基因 组表达 调控的 变化， 改变 了细胞 
固 有蛋白 质与蛋 白质、 核酸与 核酸、 蛋白 质与核 酸等生 物大分 子之间 的相互 作用与 
修饰 模式。 

全 基因组 序列分 析结果 表明， 人类 和其他 哺乳动 物共有 3 万多个 基因， 但经过 
翻译 后加工 与修饰 等机制 可产生 10 万种以 上的蛋 白质， 可以 想象细 胞内生 物大分 
子 的信息 交流网 络多么 复杂， 认识 这一复 杂网络 是生命 科学研 究面临 的主要 挑战。 
与 宿主细 胞基因 组和蛋 白质组 相比， CSFV 基 因组结 构十分 简单， 大小约 12.  3kb， 
仅有 的一个 阅读框 编码一 个前体 蛋白， 经 蛋白酶 裂解成 11 或 12 种结 构与非 结构蛋 
白， 目 前尚不 完全了 解这些 病毒蛋 白与细 胞蛋白 的相互 作用关 系以及 如何调 控细胞 
内 基因表 达和信 号转导 途径。 尽管体 外培养 CSFV 并不 引起明 显的细 胞病变 ，但 
体内感 染却能 造成十 分严重 的细胞 损伤和 疾病， 足以说 明病毒 蛋白与 细胞蛋 白之间 
的 相互作 用十分 复杂。 不过， CSFV 分子 致病机 制研究 已初见 端倪。 例如， 最近的 
研 究结果 显示， CSFV 通过 抑制干 扰素介 导的先 天性免 疫来逃 避宿主 的免疫 机制， 
具体的 机制是 通过其 蛋 白与细 胞的干 扰素调 节因子 3  (IRF-3) 相 互作用 ，导 
致后者 的多聚 泛素化 而被蛋 白酶体 降解， 从 而影响 I 型干 扰素的 合成与 分泌， 结果 
是病毒 因不能 被机体 免疫系 统清除 而产生 持续感 染[” 。 感染细 胞的转 录组和 蛋白质 
组研 究结果 显示， CSFV 感 染可以 引起外 周血白 细胞一 系列基 因表达 和蛋白 质组的 
变化 [8’9]， 这既为 CSFV 分子 致病机 制的深 人研究 指明了 方向， 但同 时也预 示着分 
子 致病机 制的复 杂性。 因此， 要彻 底阐明 CSFV 分子致 病机制 还有很 长的路 要走， 
其中阐 明病毒 蛋白如 何与细 胞蛋白 相互作 用来影 响宿主 细胞基 因表达 和信号 转导途 
径 将是突 破口。 
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动物 病毒的 持 续感染 

Persistent  Infection  of  Animal  Viruses 


病毒感 染易感 动物可 致各种 疾病， 由于 病毒性 疾病没 有特效 药物， 所以 免疫预 
防是唯 一有效 手段。 但是， 免 疫预防 对有些 病毒感 染是可 以有效 预防的 （特 别是急 
性 感染致 病的病 毒）， 而对 另外一 些病毒 感染并 不是十 分有效 （如慢 性病毒 感染、 
持续 感染状 态）。 许 多病毒 天然具 有或在 与宿主 防御系 统相互 斗争中 形成了 某种自 
我保护 机制， 因此能 进人持 续感染 状态。 持续感 染状态 的病毒 在保持 最低生 存能力 
的情况 下可最 大限度 减少对 宿主的 损伤， 同时 也能最 大限度 逃避宿 主免疫 系统的 
攻击。 

在动物 体内， 病毒的 持续感 染可以 分为三 种类型 [12|: ① 病毒感 染后通 常终身 
带毒、 多次 发病， 在两 个发病 期之间 从血液 和一般 组织中 检测不 到病毒 （如 牛传染 
性鼻 气管炎 病毒、 伪 狂犬病 病毒、 鸡传 染性喉 气管炎 病毒、 单纯疱 疹病毒 等）； 

② 初 次感染 后急性 发病， 随后 在较长 的时间 （数 月或 数年） 体 内仍然 可以检 测到低 
水 平的感 染性病 毒粒子 （如 马传染 性贫血 病毒、 乙型肝 炎病毒 等）； ③有些 病毒感 
染之 初不一 定急性 发病， 到 临床发 病之前 有一个 较长的 潜伏期 （数月 或数年 ）（ 如 
狂犬病 病毒、 绵 羊进行 性肺炎 病毒、 人 免疫缺 陷综合 征病毒 等）。 与 逆转录 病毒和 
疱 疹病毒 通过不 同的机 制形成 终身持 续感染 相比， 另有 一些病 毒形成 的持续 感染时 
间 则相对 较短。 口 蹄疫病 毒在感 染后康 复的牛 体内可 持续存 在几年 M  (可分 离出病 
毒， 但不发 病）， 而 猪繁殖 与呼吸 综合征 病毒感 染后在 血液中 可检测 到病毒 的时间 
为 50 〜 60 天， 比其 他病毒 （一般 7 〜 20 天） 要长 很多， 在组 织中存 在的时 间也达 
半年 之久。 

在 体外， 病毒 在细胞 培养上 形成的 持续感 染也可 分为三 种类型 [U  : ①慢 性局灶 
性 感染， 即只 有少数 细胞感 染并释 放病毒 粒子， 感染细 胞也会 裂解。 低浓度 的抗病 
毒物质 （如 抗体、 干 扰素） 可减 少细胞 外病毒 水平， 使 得少量 的易感 细胞被 感染。 
这种 局灶性 持续感 染可通 过提高 抗体、 干扰素 或非特 异性抑 制剂的 浓度而 得以消 
除； ②慢性 扩散性 感染， 虽然所 有的细 胞都被 感染， 但 病毒在 复制过 程中不 导致细 
胞 死亡， 而 且可以 连续从 感染的 细胞中 释放， 这种感 染不能 被抗病 毒抗体 清除; 

③ 真正 的持续 感染， 病毒 基因组 在细胞 染色体 内或外 复制， 然后脱 离子代 细胞。 

目前， 对 病毒形 成持续 感染的 机制有 一定的 了解， 大致可 以分为 H 种类型 [4_6]: 
①逆转 录病毒 感染动 物后， 其 基因组 RNA 逆 转录成 DNA 再 整合到 宿主细 胞的基 
因 组中， 然后 转录复 制子代 病毒。 整合到 宿主基 因组中 的病毒 DNA 将与宿 主相伴 
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终身， 形成终 身持续 感染； ② 一些疱 瘆病毒 （特 别是 cr 疱瘆 病毒） 感染后 急性发 
病， 然后在 机体免 疫压力 下潜伏 到三叉 神经节 （高度 分化的 细胞） 中 （图 1)， 病 
毒不 复制， 病毒 基因组 漂浮在 胞质或 核内， 只有 一些潜 伏相关 （latency-associated) 
基因 表达以 保护病 毒基因 组不被 细胞内 的核酶 降解。 当 机体的 免疫能 力下降 或注射 
免疫 抑制剂 （如 地塞 米松） 时， 潜伏 的病毒 可以被 激活， 重新 大量复 制引起 发病； 
③ 还有一 些病毒 在形成 持续感 染过程 中既要 保持病 毒基因 不变， 又要 具有继 续感染 
的 能力， 因此其 RN A 转 录产物 （非 编码 RNA 转录 体或蛋 白质） 可 能通过 抑制细 
胞凋 亡或促 进细胞 分裂， 以 产生更 多的携 带感染 性病毒 核酸的 细胞。 


在三叉 神经节 
中的持 续感染 


关于 动物病 毒持续 感染尚 未解决 的问题 包括： ① 尽管很 多病毒 会通过 不同的 
方式逃 避宿主 的特异 和非特 异免疫 应答， 如 限制感 染细胞 表面可 识别分 子的表 
达， 改变淋 巴细胞 和巨噬 细胞的 功能， 感染免 疫豁免 组织， 在机体 非特异 性免疫 
功 能低下 时形成 免疫耐 受等， 但 是病毒 到底是 如何逃 避机体 免疫系 统的清 除而形 
成 持续感 染得以 生存的 具体机 制仍不 清楚； ② 持续性 感染的 病毒在 体内藏 身于什 
么 细胞？ 在 持续性 感染期 间病毒 是以什 么形式 或状态 存在？ 这些问 题仍有 待更为 
深人的 研究。 
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胞内 寄生原 虫抑制 宿主细 胞凋亡 的机制 


Mechanism  on  Inhibition  of  Apoptosis  by  Intracellular  Protozoan 


细 胞调亡 （apoptosis) 又称程 序性细 胞死亡 （ programmed  cell  death ， PCD) , 
在 脊椎动 物细胞 中主要 有三条 途径： 内在或 线粒体 途径、 死 亡受体 途径和 穿孔素 / 
粒酶 B 途径。 所 有这三 条途径 均汇集 于效应 凋亡酶 （caspase) 的活化 水平上 。执 
行凋亡 酶裂解 各种靶 蛋白， 最终引 起细胞 凋亡相 关的生 化与形 态学变 化[1] 。同 
时， 为了 减少不 必要的 凋亡， 细胞 内存在 着多种 凋亡途 径的抑 制物， 如凋 亡蛋白 
抑制物 （IAP) 家族 成员、 FLICE  抑 制蛋白 （FLIP)、 Bcl-2  (B-cell  lymphoma/ 
leukemia-2)、 Bc1_Xl 、 Al/Bfl-l 等。 其中， IAP 和 FLIP 通过 抑制凋 亡酶活 化来抑 
制 死亡受 体凋亡 途径， Bcl-2、 BcI-Xl、 Al/Bfl-l 通过与 Bax、 Bad、 Bid 等 促凋亡 
分子 形成异 源二聚 体而抑 制这些 分子的 作用， 从而抑 制内在 或线粒 体凋亡 
途径^ 

当宿主 细胞受 到寄生 原虫感 染时， 通 常会激 发凋亡 途径， 干 扰甚至 阻止虫 
体的 进一步 发育， 保 持自身 稳定， 从而 起到宿 主防御 作用。 相反， 寄生 原虫人 
侵宿 主细胞 后为了 发育、 繁殖和 传播， 必须抵 制人侵 宿主细 胞凋亡 的发生 。因 
此， 寄生原 虫操纵 的宿主 细胞凋 亡途径 的抑制 或启动 在寄生 虫的致 病性、 免疫 
逃避、 虫体传 播和控 制等方 面起着 关键性 的作用 [3]。 而对 于这些 过程中 发生的 
分子机 制的详 细解读 将有助 于原虫 类寄生 虫病的 控制。 目前， 对 胞内寄 生原虫 
调 节宿主 细胞凋 亡的分 子机制 的研究 主要集 中于杜 氏利什 曼原虫 ( Leishmania 
donovani) 、 枯氏锥 虫 （ Trypanosoma  cruzi)  ^  刚第 弓形虫 （ Toxoplasma  gon¬ 
dii)  ^ 小型 泰勒虫 ( Theileria  parva) 和 拒原虫 (Plasmodium) ， 同时在 隐抱子 
虫 (Crypotosporidium)、 柔嫩艾 美球虫 ( Eimeria  tenella) 、 毒害艾 美球虫 （ £• 
necatrix) 、 牛艾美 球虫 （_£.  bovis) 和犬新 抱子虫 ( Ncospora  caninum') 等也有 
相关 的报道 [3_9]。 胞内原 虫的抗 凋亡活 性见图 1。 研究发 现胞内 寄生原 虫抑制 
或启动 宿主细 胞凋亡 的途径 主要通 过[1'4]: 操纵 宿主细 胞的凋 亡酶， 甚 至合成 
半 胱氨酸 蛋白水 解酶； 调节 IAP 和 FLICE 抑制 蛋白、 Bcl-2 蛋白、 热 激蛋白 
(HSP)、 细 胞表面 受体、 信号转 导级联 通路， 介导 生长因 子和细 胞因子 的变化 
等。 但 上述各 种抑制 途径中 发生的 细节尚 不十分 清楚， 仍有 许多问 题有待 
阐明。 
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死亡受 体途径 


图 1 胞 内原虫 的抗凋 亡活性 [1] 

T.  cruzi： 枯氏 锥虫； T.  gondii： 刚第弓 形虫； TV.  caninum： 犬新孢 子虫； 

Theileria  spp. : 泰 勒虫； Leishmania  spp. : 利什曼 原虫； G  parvum： 小 隐抱子 
虫； Plasmodium  spp. : 症 原虫；  71.  parva： 小型 泰勒虫 

(1) 抑制 宿主细 胞凋亡 的信号 分子。 研究发 现杜氏 利什曼 原虫体 表的脂 磷酸聚 
糖、 枯氏锥 虫的反 式-唾 液酸酶 参与受 染宿主 细胞凋 亡的调 节[1’3’6]。 研 究显示 ，多 
种促 凋亡信 号不能 诱导弓 形虫感 染的单 核细胞 / 组织 细胞、 粒 细胞、 T 细胞和 B 细 
胞的 凋亡， 这 种抑制 效应与 单个细 胞的感 染状态 相关， 需 要有活 的虫体 存在， 但未 
必是 发育中 的虫体 [1'9]。 小 型泰勒 虫诱导 宿主白 细胞生 存的首 个信号 转导事 件是核 
因子 kB  (NF-kB) 的 持续活 化和核 转移， 它 是由其 抑制物 I<cB 的 降解来 实现的 ，这 
种降 解是一 个可逆 过程， 当 细胞内 虫体被 杀灭时 IkB 可恢复 至正常 水平， 随后 
NF-»cB 贮留 在细胞 质中， 由此 推测泰 勒虫分 泌的虫 体分子 激发了  IkB 的降解 [3’5\ 
同样， 疟原 虫一旦 在肝细 胞内建 立寄生 生活， 就主 动地抑 制宿主 细胞的 凋亡， 宿主 
细胞的 生存绝 对需要 其细胞 内生活 着活的 虫体， 能人侵 肝细胞 但不发 育的突 变虫体 
不 能保护 宿主细 胞免受 凋亡， 辐射 处理的 子孢子 人侵后 宿主细 胞很快 就死于 细胞凋 
亡[3’51。 由此 可见， 寄生原 虫在人 侵宿主 细胞时 或在建 立寄生 生活后 即分泌 虫体分 
子参与 宿主细 胞凋亡 过程的 调节。 但 分泌的 是何种 分子， 以及 信号转 导通路 和发生 
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的分子 机制不 清楚。 

(2)  抑制 宿主细 胞凋亡 的信号 通路。 凋亡抑 制信号 是通过 信号通 路的转 导或放 
大 来调控 凋亡途 径分子 和凋亡 途径抑 制物的 表达， 从而发 挥其抑 制凋亡 作用。 调控 
细 胞凋亡 的线粒 体和死 亡受体 信号转 导级联 系统有 数个， 主要有 NF-kB、 PI3  K/ 
Akt 和 JAK/STAT 通路 [1’4_6]。 研 究结果 显示， NF->cB 均 参与弓 形虫、 泰勒虫 、枯 
氏 锥虫、 利什曼 原虫、 隐孢 子虫、 牛艾美 球虫和 柔嫩艾 美球虫 等对宿 主细胞 凋亡的 
调控， 但 NF-kB 活化 的方 式不尽 相同， 其中弓 形虫是 通过来 自虫体 并位于 纳虫空 
泡膜 (PVM) 的激酶 磷酸化 IkB 来实 现的， 泰勒 虫是将 IkB 激酶 (IKK) 复 合体募 
集到 裂殖体 表面并 激活， 然后 磷酸化 I>cB。 NF-kB 在其 他胞内 原虫的 活化方 式尚不 
十分 清楚， 是否 还可通 过肿瘤 坏死因 子受体 2  (TRNF-2) 或 模式识 别受体 介导的 
信 号转导 来活化 NF-kB 还有待 阐明。 此外， 研究还 发现， 疟 原虫、 弓形虫 和泰勒 
虫 都能活 化宿主 细胞的 PI3-K/Akt 通路 ，但 PI3-K/Akt 活化 对各自 宿主细 胞的影 
响完全 不同， 在疟 原虫感 染的白 细胞中 PI3-K/Akt 活 化与宿 主细胞 的增殖 相关， 
而在 弓形虫 和泰勒 虫感染 细胞中 PI3-K/Akt 活化是 一个细 胞生存 信号。 同样 ，弓 
形 虫和泰 勒虫感 染细胞 均显示 STAT3 活化， Bcl-2 家 族抗凋 亡蛋白 的水平 提高， 
尽管 相似的 途径被 激活， 但泰 勒虫感 染的白 细胞获 得了一 种肿瘤 细胞样 的转化 表型， 
而弓 形虫感 染的影 响仅对 感染细 胞产生 短期的 生存信 号和炎 症抑制 信号。 这是 否与原 
虫寄生 的细胞 类型、 在细胞 内的寄 生部位 以及虫 体的生 活史等 相关， 还有待 探讨。 

(3)  抑制 宿主细 胞凋亡 的效应 分子及 其作用 机制。 凋亡抑 制信号 通过信 号转导 
上调 凋亡途 径的抑 制物， 由后 者直接 抑制凋 亡酶的 活化， 或通 过保护 线粒体 的完整 
性， 阻止细 胞色素 c 的 释放， 从而间 接抑制 细胞凋 亡[2]。 弓 形虫、 枯氏 锥虫、 小型 
泰勒 虫和微 小隐孢 子虫均 能诱导 抗凋亡 Bcl-2 家族中 抗凋亡 蛋白的 表达， 实 验性沉 
默抗凋 亡因子 Bcl-2 和 Mcl-1 能分 别减少 弓形虫 和小型 泰勒虫 感染细 胞的生 
存[1'3’4]。 此外， 促凋 亡因子 Bax 和 Bak 也 是原虫 调节宿 主细胞 死亡的 靶分子 ，实 
验发现 弓形虫 感染后 Bax 和 Bak 的 活性显 著受到 抑制， 其原因 既不是 抗凋亡 Bcl-2 
家族 成员的 上调， 也不是 Bax 总蛋白 水平的 下降。 但 在实验 感染枯 氏锥虫 和利什 
曼 原虫后 观察到 Bad 的磷 酸化， 并 伴随着 细胞凋 亡受到 抑制， 可是 在感染 弓形虫 
的宿主 细胞中 Bad 出现 降解而 不是磷 酸化。 由 此可以 推论， 胞内原 虫活化 或抑制 
Bcl-2 家 族成员 的分子 机制是 不尽一 致的， 胞内 原虫通 过改变 Bcl-2 家族成 员中促 
凋 亡和抑 制凋亡 成员的 比例调 控细胞 凋亡。 但是 Bcl-2 家族成 员间应 达到何 种比例 
及其 各家族 成员间 的相互 作用， 以及在 控制细 胞色素 c 释放中 各自 的作用 仍不清 
楚， 还有待 研究。 

(4)  HSP 对细 胞凋亡 的双重 作用。 目前， 认为 HSP65 表 达几乎 是寄生 虫抑制 
宿主 细胞凋 亡的常 见机制 [3]。 但 研究发 现凋亡 的抑制 仅发生 在感染 前已有 HSP65 
表 达的细 胞内。 而且， HSP65 表 达与虫 体毒力 有关， 也与细 胞炎性 反应和 疾病发 
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生有关 [9]。 那么 HSP65 表 达及开 启是由 虫体毒 力因子 还是宿 主细胞 受刺激 （或伤 
害） 程 度来控 制的？  HSP65 又是怎 样干扰 凋亡途 径的尚 不完全 清楚， 可能 作用的 
靶点 是凋亡 小体， 因为研 究显示 HSP 在 这一水 平上干 扰信号 转导， 其过程 及其发 
生的细 节有待 进一步 探析。 

要 全面了 解和控 制寄生 虫病， 必须深 人研究 宿主与 寄生虫 之间的 相互作 用及信 
号传递 途径， 其研究 结果将 对研究 寄生虫 的致病 机制、 免 疫逃避 机制、 研发 新型寄 
生虫 药物等 方面具 有重要 意义。 此外， 通 过研究 泰勒虫 致宿主 白细胞 转化的 机制也 
可为探 讨其他 肿瘤的 发生机 制提供 思路， 从而寻 找新的 抗肿瘤 靶点。 然而， 就目前 
而言， 尽 管从泰 勒虫、 弓形虫 和疟原 虫等寄 生性原 虫中发 现了一 些分泌 蛋白， 但其 
功能 仍令人 困惑， 尤 其是引 起宿主 细胞凋 亡信号 转导的 寄生虫 源性关 键分子 知之甚 
少。 因此， 进 一步鉴 定参与 宿主细 胞凋亡 过程的 寄生虫 分子及 其调节 宿主细 胞信号 
的途径 与作用 方式是 今后需 要攻克 的主要 难题。 
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编 后 记 


《10000 个科学 难题》 系列丛 书是教 育部、 科学技 术部、 中国科 学院和 国家自 
然 科学基 金委员 会四部 门联合 发起的 “10000 个科学 难题” 征 集活动 的重要 成果， 
是 我国相 关学科 领域知 名科学 家集体 智慧的 结晶。 征集 的难题 包括各 学科尚 未解决 
的科学 问题， 特别是 学科优 先发展 问题、 前沿 问题和 国际研 究热点 问题， 也 包括在 
学术 上未获 得广泛 共识、 存 在一定 争议的 问题。 这次 征集的 农学、 医学、 信 息科学 
领域的 难题， 正如专 家们所 总结的 “一些 征集到 的难题 在相当 程度上 代表了 我国相 
关学 科的一 些主要 领域的 前沿水 平”。 当然， 由 于种种 原因很 难做到 在所有 研究方 
向都 如此， 这是需 要今后 改进和 大家见 谅的。 

“10000 个科学 难题” 征集活 动是由 四部门 联合组 织在国 家层面 开展的 一个公 
益性 项目， 这是一 项涉及 我国教 育界、 科 技界众 多专家 学者， 为我国 教育和 科学技 
术 发展、 创新 型国家 建设， 特别 是科技 文化建 设添砖 加瓦， 功在 当代、 利在 千秋、 
规模 宏大、 意义 深远的 工作。 数理 化难题 的圆满 成功， 天 文学、 地球 科学和 生物学 
领 域难题 的顺利 出版， 这六 卷书获 得的专 家好评 和社会 认同， 为 农学、 医学 和信息 
科 学三卷 书的撰 写提供 了宝贵 经验。 

征集活 动开展 以来， 我们得 到了教 育部、 科学技 术部、 中国科 学院、 国 家自然 
科学 基金委 员会有 关领导 的大力 支持， 教育 部原副 部长赵 沁平亲 自倡导 了这一 活动， 
教育部 科学技 术司、 科 学技术 部科研 条件财 务司、 中国 科学院 院士工 作局、 国 家自然 
科学 基金委 员会计 划局、 教育 部科学 技术委 员会秘 书处、 中 国农业 大学、 浙江 大学和 
北京 邮电大 学为本 次征集 活动的 顺利开 展提供 了有力 的组织 和条件 保障。 由于 此活动 
工程 浩大， 线长 面广， 人员 众多， 篇幅 所限， 书中只 列出了 一部分 领导、 专家 和同志 
的 名单， 还有许 多提出 了难题 但这次 未被收 录的专 家没有 提及， 还有很 多同志 默默无 
闻地 做了大 量艰苦 细致的 工作。 如教育 部科学 技术委 员会秘 书处彭 倚天、 彭树立 、刘 
超， 中 国农业 大学龚 元石、 李 红军、 凌遥、 郑 艳萍， 北 京林业 大学田 振坤， 扬 州大学 
房 东升， 中国水 产科学 院黄海 水产研 究所刘 志鸿， 湖 南农业 大学谭 太龙， 华中 农业大 
学伍 新玲， 浙江 大学陈 昆松、 项 品辉、 章 成伟、 程 术希、 蒋 国平、 曹 红翠、 杜 维波、 
章 益民、 吴健， 清华 大学吴 晓爱、 孙 玉娜， 中华 预防医 学会田 传胜， 天 津中医 药大学 
康 立源、 薛 晓娟， 北 京邮电 大学杨 放春、 刘杰、 李 冬梅， 北 京大学 郝丹， 哈尔 滨工业 
大 学刘明 岩以及 科学出 版社王 海光、 沈 红芬、 孙 芳等。 总之， 系 列丛书 的顺利 出版是 
参 加这项 工作的 所有同 志共同 努力的 成果。 在此， 我们一 并深表 感谢！ 
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